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异三聚体 Ｇ 蛋白在植物非生物胁迫应答中的作用

李洪有ꎬ 陈庆富∗

(贵州师范大学荞麦产业技术研究中心ꎬ 贵阳 ５５０００１)

摘　 要: 异三聚体 Ｇ 蛋白(Ｈｅｔｅｒｏｔｒｉｍｅｒｉｃ ＧＴＰ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ)是真核生物中一类重要的信号传导分子ꎬ 由

Ｇα、 Ｇβ 和Ｇγ ３ 个亚基组成ꎮ 异三聚体Ｇ 蛋白不仅参与了植物的生长发育调控ꎬ 而且还在多种非生物胁迫应答

中起着重要的调控作用ꎮ 本文着重介绍异三聚体 Ｇ 蛋白在植物非生物胁迫应答中的作用及可能的调控机制ꎬ 并

结合当前研究现状对未来研究方向提出展望ꎬ 以期为今后深入研究异三聚体 Ｇ 蛋白在植物非生物胁迫应答中的

调控机制提供参考ꎮ
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　 　 异三聚体 Ｇ 蛋白是真核生物中一类高度保守

的具有重要调控作用的信号传导分子ꎬ 它们接收由

细胞表面受体传来的各种胞外刺激信号并将这些信

号传递给下游效应蛋白ꎬ 进而启动不同的细胞响

应[１ꎬ２]ꎮ 在动物中ꎬ 异三聚体 Ｇ 蛋白由 Ｇα、 Ｇβ

和 Ｇγ ３ 个亚基组成ꎮ 在没有胞外刺激信号时(失
活状态)ꎬ Ｇα 与 ＧＤＰ 嵌合并与 Ｇβ 和 Ｇγ 互作形

成异源三聚体ꎬ 结合在位于细胞膜表面的 Ｇ 蛋白

偶联受体 (Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｃｏｕｐｌｅｄ ｒｅｃｅｐｔｏｒꎬ ＧＰＣＲ)
上ꎻ 而当胞外刺激信号存在时ꎬ ＧＰＣＲ 发生构像改



变ꎬ 使得 Ｇα 释放 ＧＤＰ 并与 ＧＴＰ 嵌合ꎬ 导致异源

三聚体分离为 Ｇα 和 Ｇβγ ２ 种类型的激活体ꎬ 激

活后的 Ｇα 和 Ｇβγ 分别与各自的靶蛋白(离子通

道、 酶和其它效应蛋白)相互作用ꎬ 进而影响下游

一系列的生物学过程和细胞行为[３]ꎮ
大量研究表明ꎬ 异三聚体 Ｇ 蛋白同样存在于植

物中ꎬ 它们不仅在植物生长发育中具有重要的调控

作用ꎬ 而且还参与了植物对干旱、 盐、 高温、 冷害

等多种非生物胁迫的应答调控[４]ꎮ 有关异三聚体 Ｇ
蛋白在植物生长发育中的作用ꎬ 许多研究者已经作

了很好的综述[５－７]ꎮ 因此ꎬ 本文着重介绍异三聚体

Ｇ 蛋白在植物非生物胁迫应答中的作用及可能的调

控机制ꎬ 并结合当前研究现状对未来研究方向提出

了展望ꎬ 以期为今后深入研究异三聚体 Ｇ 蛋白在植

物非生物胁迫应答中的详细调控机制提供参考ꎮ

１　 植物异三聚体 Ｇ 蛋白的组成及结构

研究表明ꎬ 植物异三聚体 Ｇ 蛋白同动物异三

聚体 Ｇ 蛋白一样ꎬ 也由 Ｇα、 Ｇβ 和 Ｇγ ３ 个亚基

组成ꎬ 但每个亚基的数目明显少于动物ꎮ 拟南芥

(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ.)基因组中有 １
个 Ｇα 亚基(ＧＰＡ１)、 １ 个 Ｇβ 亚基(ＡＧＢ１)和 ３ 个

Ｇγ 亚基 (ＡＧＧ１、 ＡＧＧ２ 和 ＡＧＧ３) [６]ꎮ 水稻(Ｏｒｙ￣
ｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)基因组中有 １ 个 Ｇα 亚基(ＲＧＡ１)、 １
个 Ｇβ 亚 基 (ＲＧＢ１) 和 ５ 个 Ｇγ 亚 基 (ＲＧＧ１、
ＲＧＧ２、 ＯｓＧＧＣ２、 ＤＥＰ１ / ｑＰＥ９￣１和 ＧＳ３) [５ꎬ８]ꎮ 此

外ꎬ 大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌ.) Ｍｅｒｒｉｌｌ.)中由于存在基

因组复制事件ꎬ 共有 ４ 个 Ｇα 亚基、 ４ 个 Ｇβ 亚基

和 １２ 个 Ｇγ 亚基[９ꎬ１０]ꎮ 由于植物中 Ｇγ 亚基的数

目明显多于 Ｇα 和 Ｇβꎬ 因此 Ｇγ 亚基最可能决定

了植物中异三聚体 Ｇ 蛋白功能的多样性[１１－１３]ꎮ
同动物相比ꎬ 植物异三聚体 Ｇ 蛋白在结构上

十分保守ꎮ 植物 Ｇα 亚基含有 １ 个保守的 Ｇα 区ꎬ
该区包含 ５ 个 ＧＴＰ 结合 /水解位点(Ｇ１ ~ Ｇ５)ꎬ １
个 Ｎ￣端螺旋区(ｈｅｌｉｃａｌ)和 １ 个含 ３ 个具有感应核

酸结合的开关区 ( ＳＷ) 的 Ｃ￣端 Ｒａｓ 区 ( 图 １:
Ａ) [５ꎬ１４]ꎮ 植物 Ｇβ 亚基和动物一样ꎬ 包含 １ 个能

与 Ｇγ 亚基互作的 Ｎ￣端 Ｃｏｉｌ￣Ｃｏｉｌ 区以及 １ 个与 Ｇα
亚基和下游效应蛋白互作界面的 Ｃ￣端 ＷＤ４０ 重复

区(图 １: Ｂ) [１４]ꎮ 植物同动物的 Ｇγ 亚基相比ꎬ 除

了蛋白结构相同ꎬ 都具有典型的 Ｇγ 亚基(Ａ 类)
外ꎬ 还含有另外 ２ 种类型的 Ｇγ 亚基(Ｂ 类和 Ｃ

类)(图 １: Ｃ)ꎮ 植物典型的 Ｇγ 亚基具有 １ 个保

守的Ｇγ 区和 Ｃ￣端 ＣａａＸ 基序ꎬ 而 Ｂ 类Ｇγ 亚基则

丢失了 Ｃ￣端 ＣａａＸ 基序[１５]ꎮ 相比较ꎬ 植物 Ｃ 类

Ｇγ 亚基在结构上发生了很大的变化ꎬ 其除了包含

１ 个保守的 Ｎ￣端 Ｇγ 区外ꎬ 还包含 １ 个中间跨膜区

(ＴＭ)和 １ 个半胱氨酸(Ｃｙｓ)富集区[１６]ꎮ

２　 植物异三聚体 Ｇ 蛋白信号循环的保守性

及差异性

　 　 同动物相比ꎬ 植物异三聚体 Ｇ 蛋白信号循环

既有一定的保守性ꎬ 也有其独特的性质ꎮ 其保守性

主要表现为失活态下ꎬ Ｇα、 Ｇβ 和 Ｇγ ３ 个亚基以

异源三聚体形式存在ꎬ 当胞外刺激信号存在时ꎬ 异

三聚体被激活ꎬ 形成 Ｇα 和 Ｇβγ ２ 个激活体ꎬ 二

者随后与各自的效应蛋白结合进而调控下游一系列

细胞反应[５]ꎮ 此外ꎬ 当信号级联反应结束后ꎬ 植

物(拟南芥) 同动物一样通过 ＧＴＰａｓｅ 加速蛋白

(ＧＡＰｓ)促进 Ｇα 上结合的 ＧＴＰ 水解为 ＧＤＰꎬ 使

的 ３ 个亚基又重新恢复为异三聚体失活态[１７]ꎮ 而

植物 Ｇ 蛋白信号循环的差异性主要表现为植物中

没有典型的 ＧＣＰＲ 来调节 Ｇα 上结合的 ＧＤＰ 与胞

质中的 ＧＴＰ 进行交换ꎬ 使得 Ｇα 和 Ｇβγ ２ 种激活

体形成[５]ꎻ 相反ꎬ 植物 Ｇα 能自发地进行 ＧＤＰ 与

ＧＴＰ 间的交换ꎬ 使得异三聚体 Ｇ 蛋白能够完成自

我激活[１８]ꎮ 此外ꎬ 除拟南芥外ꎬ 在水稻等植物中

没有发现 ＧＡＰ 的同源基因[６]ꎬ 表明不同植物可能

存在不同的 Ｇ 蛋白信号循环机制ꎮ

３　 异三聚体 Ｇ 蛋白在植物非生物胁迫应答

中的作用

　 　 干旱、 盐害、 高温、 冷害等是植物面临的主要

逆境因素ꎬ 它们影响植物的正常生长发育ꎬ 严重时

将会导致作物大量减产ꎮ 当植物处于逆境条件下

时ꎬ 会通过一系列复杂的信号传导途径ꎬ 激活下游

众多胁迫应答基因表达ꎬ 从而减少逆境胁迫对植物

的伤害ꎬ 增强植物对逆境胁迫的抵抗ꎮ 研究发现ꎬ
异三聚体 Ｇ 蛋白在植物干旱、 盐害、 高温、 冷害

等非生物逆境胁迫应答中起重要的调控作用ꎮ
３􀆰 １　 异三聚体 Ｇ 蛋白在干旱胁迫应答中的作用

干旱是世界农业生产面临的最主要的非生物胁

迫因素ꎮ 干旱胁迫下ꎬ 植物会发生一系列形态和生

理上的改变来抵抗干旱胁迫ꎬ 其中通过关闭保卫细
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胞气孔来减少水分丢失是植物普遍采用的干旱胁迫

抵抗机制[１９]ꎮ 在拟南芥中的研究表明ꎬ 异三聚体

Ｇ 蛋白调控了干旱胁迫下保卫细胞气孔的关闭ꎬ

该调控过程其主要涉及到脱落酸(ＡＢＡ)、 胞外钙

(ＥｘｔＣａＭ)、 油菜素内酯(ＢＲ) ￣乙烯(ＥＲ)３ 条信号

途径(图 ２)ꎮ

图 １　 不同物种 Ｇ 蛋白 Ｇα(Ａ)、 Ｇβ(Ｂ)和 Ｇγ(Ｃ)的蛋白结构
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｇα (Ａ)ꎬ Ｇβ (Ｂ)ꎬ ａｎｄ Ｇγ (Ｃ) ｓｕｂｕｎｉｔｓ ｏｆ Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

A B C
!"

ABA

#$%&'/SphK

#$% ()/1- S1P-

Gα*+ Gβ*+

Gβ*+

Gγ*+ AtMPK6 AtVIP1 AtMYB44、 -

./01 23456K /+ 789!":;<=

>?@A

BC89!":;<=

ExtCaM

Gα*+

NADPH

H O2 2

AtNOA1

NO

>?@A

BR

ACS5 ACS9-

DE

Gα*+

AtrbohF

H O2 2

Nia1

NO

>?@A

Ａ: ＡＢＡꎻ Ｂ: ＥｘｔＣａＭꎻ Ｃ: ＢＲ￣ＥＲ.

图 ２　 异三聚体 Ｇ 蛋白参与的气孔关闭信号途径
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｈｅｔｅｒｏｔｒｉｍｅｒｉｃ Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｌｏｓｕｒｅ
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３􀆰 １􀆰 １　 ＡＢＡ信号途径

干旱胁迫会诱导植物叶片大量合成 ＡＢＡꎬ 积

累的 ＡＢＡ 会进一步激活鞘氨醇激酶(ＳｐｈＫ)启动

鞘氨醇￣１￣磷酸(Ｓ１Ｐ)的合成ꎬ 合成的 Ｓ１Ｐ 作为信

号分子通过调控保卫细胞钾离子通道( Ｉｎｗａｒｄ Ｋ＋

ｃｈａｎｎｅｌｓ)和慢阴离子通道(Ｓｌｏｗ ａｎｉｏｎ ｃｈａｎｎｅｌｓ)
活性来启动气孔关闭ꎬ 进而减少植物叶片水分丢

失[２０ꎬ２１]ꎮ 对拟南芥 Ｇα 亚基突变体 ｇｐａ１ 的研究发

现ꎬ 在突变植株中ꎬ ＡＢＡ 失去了调控钾离子通道

和阴离子通道活性的能力ꎬ 不能启动保卫细胞气孔

关闭ꎬ 造成突变植株比野生型植株丢失更多的水

分[２２]ꎮ 此外ꎬ 在 ｇｐａ１ 突变体中ꎬ Ｓ１Ｐ 也同样完

全失去了调控保卫细胞离子通道活性和气孔关闭的

能力[２３]ꎮ 这些结果表明ꎬ 在干旱胁迫下ꎬ 异源三

聚体 Ｇ 蛋白 Ｇα 亚基 ＧＰＡ１ 作用于 ＡＢＡ 激活的

Ｓ１Ｐ 下游ꎬ 通过调控下游保卫细胞离子通道活性

来启动气孔关闭ꎬ 进而增强植物对干旱胁迫的抵

抗ꎮ 相似地ꎬ 拟南芥 Ｇβ 亚基 ａｇｂ１ 突变体对 ＡＢＡ
诱导的气孔关闭的敏感性明显弱于野生型植株ꎬ 表

明 Ｇβ 亚基同样参与了 ＡＢＡ 介导的保卫细胞气孔

关闭[２４]ꎮ 进一步对 ｇｐａ１、 ａｇｂ１ 和 ｇｐａ１￣ａｇｂ１ 突

变体的研究发现ꎬ ３ 种突变体植株对 ＡＢＡ 诱导的

气孔关闭的敏感性均明显弱于野生型植株ꎬ 但三者

间无明显差异ꎬ 考虑到 ＧＰＡ１ 能与 ＡＧＢ１ 生理互

作[２４]ꎬ 表明 Ｇβ 亚基 ＡＧＢ１ 与 Ｇα 亚基 ＧＰＡ１ 处

在 ＡＢＡ 介导的保卫细胞气孔关闭的相同信号途径

上ꎬ 正调控了拟南芥对干旱胁迫的抵抗ꎮ 然而ꎬ 值

得注意ꎬ Ｘｕ 等[２５] 的研究发现ꎬ ＡＧＢ１ 通过下调 ３
个 ＡＢＡ 响应基因 ＡｔＭＰＫ６、 ＡｔＶＩＰ１ 和 ＡｔＭＹＢ４４ 的

表达负调控拟南芥对干旱胁迫的抵抗ꎮ 这些截然相

反的结果表明ꎬ ＡＧＢ１ 在植物干旱胁响应中具有不

同的效应蛋白ꎬ 其通过不同的下游信号途径对干旱

胁迫起着正调控或负调控作用ꎬ 且不同的调控作用

可能与特定细胞类型有关ꎮ 此外ꎬ Ｃｈａｋｒａｖｏｒｔｙ
等[２６]对拟南芥中一个非典型的 Ｇγ 亚基 ＡＧＧ３ 的

功能分析发现ꎬ ＡＧＧ３ 同样参与了 ＡＢＡ 介导的保

卫细胞气孔关闭ꎬ 积极调控了拟南芥对干旱胁迫的

抵抗ꎬ 这可能与 Ｇγ 亚基和 Ｇβ 亚基以二聚体的形

式以行使它们的功能有关ꎮ
３􀆰 １􀆰 ２　 ＥｘｔＣａＭ 信号途径

ＥｘｔＣａＭ 通过诱导保卫细胞内一系列的信号级

联反应来调控植物气孔的运动ꎮ Ｌｉ 等[２７] 的研究表

明ꎬ ＥｘｔＣａＭ 调控气孔关闭依赖于 ＡｔＮＯＡ１ 介导的

一氧化氮(ＮＯ)合成ꎬ 因为在 Ａｔｎｏａ１ 突变体中ꎬ
ＥｘｔＣａＭ 失去了诱导 ＮＯ 积累和气孔关闭的能力ꎮ
此外ꎬ 还发现拟南芥 ｇｐａ１ 突变株中ꎬ ＥｘｔＣａＭ 同

样不能诱导 ＮＯ 积累ꎬ 而组成型过表达 ＧＰＡ１
(ｃＧａ)明显增加了转基因植株叶片中 ＮＯ 的积累

量ꎮ 同样ꎬ ｃＧａＡｔｎｏａ１、 Ａｔｎｏａ１ 和 ｇｐａ１￣２Ａｔｎｏａ１
突变体均失去了 ＥｘｔＣａＭ 诱导的 ＮＯ 合成能力ꎬ 而

在 ｇｐａ１ 突变体中过表达 ＡｔＮＯＡ１ 可以很好的弥补

这种缺陷ꎮ 这些结果表明 Ｇα 亚基通过调控 ＮＯ 合

成来参与 ＥｘｔＣａＭ 诱导的保卫细胞气孔关闭ꎮ 进一

步的研究结果显示ꎬ Ｇ 蛋白调控 ＮＯ 的合成依赖于

由 ＮＡＤＰＨ 氧化酶产生的 Ｈ２Ｏ２
[２７]ꎮ

３􀆰 １􀆰 ３　 ＢＲ￣ＥＲ 信号途径

ＢＲ 在植物干旱胁迫抵抗中发挥着重要作用ꎬ
但其作用机制是不清楚的ꎮ 在拟南芥中的研究表

明ꎬ ＢＲ 通过诱导 ＥＲ 合成酶基因 ＡＣＳ５ 和 ＡＣＳ９
的表达来启动 ＥＲ 合成ꎬ 合成的 ＥＲ 将信号传递给

Ｇ 蛋白 Ｇα 亚基 ＧＰＡ１ꎬ ＧＡＰ１ 进一步将信号传递

给 ＡｔＮＯＡ１ 启动 Ｈ２Ｏ２合成ꎬ 合成的 Ｈ２Ｏ２通过硝

酸还原酶 Ｎｉａ１ 诱导 ＮＯ 合成ꎬ ＮＯ 进一步激活下

游未知效应蛋白启动气孔关闭ꎬ 减少植株水分丢

失ꎬ 增强植株对干旱胁迫的抵抗[２８ꎬ２９]ꎮ 值得注意

的是ꎬ 调控干旱胁迫下气孔关闭的 ＥｘｔＣａＭ 信号传

导途径和 ＢＲ￣ＥＲ 信号传导途径从 Ｇα 亚基开始是

完全重叠的ꎬ 因此处在 Ｇα 亚基上游的 ＥｘｔＣａＭ、
ＢＲ 和 ＥＲ 间是怎样一种作用关系值得进一步深入

研究ꎮ
除调控干旱胁迫下叶片保卫细胞气孔开闭外ꎬ

Ｎｉｌｓｏｎ 等[３０] 研究发现拟南芥 Ｇα 亚基通过调控叶

片水分蒸腾效率来增强对干旱胁迫的抵抗ꎻ 拟南芥

Ｇβ 亚基通过调控干旱胁迫下拟南芥生殖性状的可

塑性来提高植株对有限水分的充分利用ꎬ 进而增强

植株对干旱胁迫的抵抗[３１]ꎮ
水稻 基 因 表 达 的 分 析 结 果 显 示ꎬ ＲＧＡ１、

ＲＧＢ１ 和 ＲＧＧ１ 的表达强烈受干旱胁迫诱导ꎬ 表

明它们可能参与了水稻对干旱胁迫的抵抗[３２－３４]ꎮ
最近ꎬ Ｚｈａｎｇ 等[３５] 的研究结果表明ꎬ ＡＢＡ 处理

明显上调了 ＲＧＢ１ 的表达而抑制了 ｑＥＰ９￣１ 的表

达ꎮ 对 ｑＥＰ９￣１ 突变植株分析发现ꎬ 突变植株中

６ 个 ＡＢＡ 和胁迫诱导相关的基因 ＯｓＡＢＩ５、 Ｏｓ￣
ＲＡＢ１６Ａ、 ＯｓＬＥＡ３、 ＯｓＬＩＰ９、 ＯｓＮＡＣ５ 和 Ｏｓ￣

７４１　 第 １ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 李洪有等: 异三聚体 Ｇ 蛋白在植物非生物胁迫应答中的作用



ＮＡＣ６ 的表达量明显增加ꎬ 增强了突变体植株对干

旱胁迫的抵抗力ꎬ 表明 ｑＥＰ９￣１ 通过负调控 ＡＢＡ
和胁迫诱导相关基因的表达来调控水稻对干旱胁迫

的抵抗[３５]ꎮ 对 ＲＧＢ１ 的 ＲＮＡｉ 植株分析发现ꎬ 上

述基因的表达量明显低于野生型植株ꎬ 其抗旱能力

也明显弱于野生型植株ꎬ 表明 ＲＧＢ１ 通过积极调

控 ＡＢＡ 和胁迫诱导相关基因的表达来调控水稻对

干旱胁迫的抵抗[３５]ꎮ 研究表明ꎬ ＲＧＢ１ 通过调控

干旱胁迫下水稻 ＡＢＡ 的合成来调控水稻对干旱胁

迫的抵抗[３５]ꎮ Ｆｅｒｒｅｒｏ￣Ｓｅｒｒａｎｏ 等[３６] 的研究表明ꎬ
干旱胁迫下水稻 Ｇα 亚基突变体 ｄ１ 植株比野生型

具有更低的叶温ꎬ 进而有更强的干旱胁迫抵抗能

力ꎮ 进一步研究发现ꎬ ｄ１ 植株比野生型植株叶温

低是与它笔直的株型有关ꎬ 表明水稻 Ｇα 亚基可以

通过调控株型来调控水稻对干旱胁迫的抵抗[３６]ꎮ
３􀆰 ２　 异三聚体 Ｇ 蛋白在盐胁迫应答中的作用

盐胁迫是影响植物生长、 发育并最终造成作物

减产的重要环境因子ꎮ 研究表明ꎬ 异三聚体 Ｇ 蛋

白在植物盐胁迫抵抗中具有正调控或负调控作用ꎮ
在豌豆(Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ Ｌｉｎｎ.)中ꎬ Ｇɑ 和 Ｇβ 亚基

的表达受盐胁迫强烈诱导ꎬ 组成型过表达 Ｇɑ 亚基

增强了转基因烟草对盐胁迫的抵抗力ꎬ 表明 Ｇɑ 和

Ｇβ 在豌豆盐胁迫抵抗中可能具有积极的调控作

用[３７]ꎮ 相反ꎬ 拟南芥、 玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)和水

稻中ꎬ Ｇɑ 亚基突变植株对盐胁迫不敏感ꎬ 且由盐

胁迫对突变植株造成的细胞衰老和生长抑制明显弱

于野生型植株ꎬ 表明在这 ３ 种植物中ꎬ Ｇɑ 亚基通

过抑制植物生长和加速细胞衰老对盐胁迫起负调控

作用[３８ꎬ３９]ꎮ 与拟南芥 Ｇɑ 亚基在盐胁迫中起的负

调控作用不同ꎬ Ｇβ 亚基 ＡＧＢ１ 通过阻止 Ｎａ＋进入

根细胞和 Ｎａ＋由根向地上部分转运积极调控了拟南

芥对盐胁迫的抵抗[４０]ꎮ Ｇɑ 和 Ｇβ 亚基在盐胁迫中

具有相反的调控作用可能与它们有不同的效应蛋白

有关ꎮ
在水稻中ꎬ ２ 个 Ｇγ 亚基 (ＲＧＧ１ 和 ＲＧＧ２)

的表达受盐胁迫强烈诱导ꎬ 由于 Ｇγ 和 Ｇβ 亚基通

常以二聚体形式发挥功能ꎬ 因此暗示了水稻 ＲＧＧ１
和 ＲＧＧ２ 可能与拟南芥 ＡＧＢ１ 一样在盐胁迫中具

有积极的调控作用[３３ꎬ３４]ꎮ Ｓｗａｉｎ 等[４１] 研究表明ꎬ
组成型过表达 ＲＧＧ１ 增强了转基因水稻对高盐胁

迫的抵抗ꎬ 但不同于拟南芥 ＡＧＢ１ꎬ 水稻 ＲＧＧ１ 是

通过诱导活性氧清除酶对活性氧(ＲＯＳ)的清除来

增强水稻对盐胁迫的抵抗ꎮ
３􀆰 ３　 异三聚体 Ｇ 蛋白在温度胁迫应答中的作用

温度胁迫主要包括高温热害和低温冷害 ２ 种ꎬ
二者都会影响植物的正常生长发育ꎬ 严重时会造成

作物大量减产ꎮ Ｃｈａｋｒａｂｏｒｔｙ 等[４２ꎬ４３] 分析拟南芥

Ｇɑ 亚基突变体转录组时发现ꎬ 包括热胁迫和冷胁

迫在内的许多非生物胁迫相关基因的表达量发生了

明显改变ꎬ 表明 ＧＡＰ１ 可能参与了拟南芥对热、
冷胁迫的应答ꎮ 在水稻中ꎬ ＲＧＡ１ 的表达受热胁迫

显著下调ꎬ 而 ＲＧＧ１ 和 ＲＧＧ２ 的表达受热胁迫强

烈上调ꎬ 表明 ２ 种亚基都可能参与了水稻对热胁迫

的应答ꎬ 但二者具有相反的调控作用[３２ꎬ３４]ꎮ 在豌

豆中ꎬ 编码 Ｇɑ 和 Ｇβ 亚基的基因的表达均明显受

热胁 迫 诱 导ꎬ 在 烟 草 ( Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｂｅｎｔｈａｍｉａｎａ
Ｄｏｍｉｎ)中组成型过表达 Ｇɑ 或 Ｇβ 明显增强了转

基因烟草植株对热胁迫的耐受性[３７]ꎬ 表明豌豆 Ｇɑ
和 Ｇβ 亚基在热胁迫抵抗中可能具有积极的调控作

用ꎮ 最近ꎬ Ｌｅｅ 等[４４] 在莱茵衣藻(Ｃｈｌａｍｙｄｏｍｏｎａｓ
ｒｅｉｎｈａｒｄｉｔ)中的研究发现ꎬ Ｇɑ 亚基通过调控 ＭＡＰ
信号级联反应激活 ＨＳＰ７０Ａ 蛋白ꎬ 进而增强其对

热胁迫的耐受性ꎮ 在水稻中ꎬ Ｊａｎｇａｍ 等[４５] 对

ｒｇａ１ 突变体进行转录组分析发现ꎬ 几个 ＭＡＰ 和

ＨＳＰ７０ 基因的表达发生了明显改变ꎬ 暗示热胁迫

下异三聚体 Ｇ 蛋白通过 ＭＡＰ 激酶信号级联途径激

活 ＨＰＳ７０ 家族蛋白可能是植物中一个保守的热胁

迫抵抗机制ꎮ 此外ꎬ 水稻 Ｇɑ、 Ｇβ 和 Ｇγ 亚基基

因的表达同样受冷胁迫强烈诱导ꎬ 表明它们可能在

水稻冷胁迫抵抗中具有积极的调控作用[３２－３４]ꎮ Ｍａ
等[４６]的研究表明ꎬ 冷胁迫下水稻 ＲＧＡ１ 通过与一

个质膜和内质网定位的 ＣＯＬＤ１ 互作ꎬ 激活 Ｃａ２＋通

道ꎬ 进而增强了水稻对低温胁迫的抵抗ꎮ
３􀆰 ４　 异三聚体 Ｇ 蛋白在营养胁迫应答中的作用

土壤营养缺乏会严重影响作物的产量和品质ꎮ
Ｃｈａｋｒａｂｏｒｔｙ 等[４２]对拟南芥 ｇａｐ１￣５ 突变体转录组

分析发现ꎬ 突变体中的磷转运蛋白(ＰＨＴ１􀆰１)、 硝

酸盐转运蛋白(ＮＲＴ２􀆰１)、 Ｎ 同化相关的异柠檬酸

脱氢酶( ＩＣＤＨ)和天冬酰胺合成酶(ＡＳＮ１)基因的

表达均发生明显下调ꎻ 此外ꎬ 一个在磷饥饿胁迫中

具有重要调控作用的转录因子 ＷＲＫＹ７５ 的表达也

发生了明显下调ꎬ 表明拟南芥 ＧＡＰ１ 可能在 Ｎ 和

Ｐ 缺乏胁迫中具有积极的调控作用ꎮ 最近ꎬ Ｓｕｎ
等[４７]图位克隆了一个水稻氮肥使用效率主效 ＱＴＬ
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位点 ｑＮＧＲ９ꎬ 研究发现 ｑＮＧＲ９ 与水稻 Ｇγ 亚基

ＤＥＰ１ 是同一个基因ꎮ 进一步研究表明ꎬ ＤＥＰ１ 通

过与Ｇɑ 亚基 ＲＧＡ１ 互作抑制 ＲＧＡ１ 的活性和通过

与Ｇβ 亚基 ＲＧＢ１ 互作增强 ＲＧＢ１ 的活性来抑制水

稻对 Ｎ 缺乏的响应ꎬ 增强水稻 Ｎ 代谢ꎬ 最终增强

水稻对 Ｎ 的使用效率ꎮ 此外ꎬ 该研究还表明 ＤＥＰ１
可通过调控硝酸盐转运蛋白基因的表达来调控水稻

对 Ｎ 的吸收ꎮ
３􀆰 ５　 异三聚体 Ｇ 蛋白在其他非生物胁迫应答中的

作用

异三聚体 Ｇ 蛋白除参与上述非生物胁迫外ꎬ
还参与了其它多种非生物胁迫ꎬ 如 ＵＶ￣Ｂ 辐射、 氧

化胁迫、 重金属胁迫和铝毒胁迫等ꎮ 在拟南芥中ꎬ
臭氧(Ｏ３)胁迫诱导叶绿体产生 ２ 次 ＲＯＳꎬ 第一次

产生的用于胞间信号传导的 ＲＯＳ 依赖于 Ｇɑ 和 Ｇβ
亚基将臭氧胁迫信号传递给 ＮＡＤＰＨ 氧化酶 Ａｔｒｂｏ￣
ｈＤ 和 ＡｔｒｂｏｈＦꎻ 第二次产生的用于诱导细胞死亡

的 ＲＯＳ 只依赖于 Ｇɑ 亚基将信号传递给 ＡｔｒｂｏｈＤ
和 ＡｔｒｂｏｈＦꎬ 表明拟南芥 Ｇɑ 和 Ｇβ 亚基参与了 Ｏ３

胁迫诱导的活性氧胁爆发ꎬ 但二者在该过程中具有

不同的作用[４８]ꎮ 马鲜歌等[４９] 研究发现ꎬ ＵＶ￣Ｂ 可

以诱导野生型拟南芥保卫细胞气孔关闭ꎬ 但在 Ｇɑ
亚基突变体中这种诱导能力是被废除的ꎬ 表明 Ｇɑ
亚基参与了 ＵＶ￣Ｂ 诱导的拟南芥保卫细胞气孔关闭

信号的传导过程ꎮ Ｈｅ 等[５０] 进一步研究发现ꎬ ＵＶ￣
Ｂ 诱导的气孔关闭依赖于 Ｇɑ 亚基 ＧＰＡ１ 激活 Ａｔｒ￣
ｂｏｈＤ 和 ＡｔｒｂｏｈＦ 产生 Ｈ２Ｏ２ꎬ 积累的 Ｈ２Ｏ２进一步

激活 Ｎｉａ１ 产生 ＮＯꎬ 最终 ＮＯ 启动气孔关闭ꎬ 增

强拟南芥对 ＵＶ￣Ｂ 的抵抗ꎮ 在水稻中ꎬ Ｇɑ 亚基的

表达强烈受重金属 Ｃｄ、 Ｍｎ 和 Ｐｂ 诱导ꎬ 表明其可

能在水稻重金属胁迫抵抗中具有积极的调控作

用[４３]ꎮ Ｋｕｎｉｈｉｒｏ 等[５１] 通过对水稻 Ｃｄ 抗性 ｃＤＮＡ
酵母文库进行筛选ꎬ 鉴定到 Ｇγ 亚基 ＯｓＤＥＰ１ 为

一个 Ｃｄ 抗性候选基因ꎬ 在酵母和拟南芥中过表达

ＯｓＤＥＰ１ 增强了转基因酵母和拟南芥对 Ｃｄ 胁迫的

抵抗ꎬ 但其具体的作用机制尚不清楚ꎬ 还有待进一

步研究ꎮ Ｌｉ 等[５２] 在拟南芥和黑麦(Ｓｅｃａｌｅ ｃｅｒｅａｌ
Ｌ.)中的研究发现ꎬ 异三聚体 Ｇ 蛋白可能通过间接

调控 Ａｌ 诱导的有机酸分泌来增强拟南芥和黑麦对

Ａｌ 胁迫的抵抗ꎮ

４　 展望

虽然一些研究已经表明ꎬ 植物异三聚体 Ｇ 蛋

白在多种非生物胁迫响应中具有重要调控作用ꎬ 但

其涉及到多条信号途径以及不同信号途径间存在着

相互交叉ꎬ 因此了解其详细的作用机理仍然面临着

巨大的挑战ꎮ 目前对于植物 Ｇ 蛋白的研究主要集

中在利用突变体对功能进行研究ꎬ 对其详细作用途

径的认识仍然极为缺乏ꎮ 利用酵母双杂交技术同时

结合转录组数据鉴定某种非生物胁迫下 Ｇ 蛋白的

上游调控蛋白和下游效应蛋白并对它们的功能进行

估评是建立非生物胁迫下 Ｇ 蛋白详细信号作用途

径迫切需要的ꎮ 此外ꎬ 不同亚基或同种亚基在不同

胁迫下的作用是截然相反的ꎬ 造成这些作用差异的

原因需要进一步调查ꎮ 最后ꎬ 目前有关 Ｇ 蛋白的

研究主要集中在模式植物拟南芥和水稻中ꎬ 因此 Ｇ
蛋白在其它植物尤其是作物中的功能也值得进行深

入研究ꎮ
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ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｈｙｐｏｃｏｔｙｌｓ[Ｊ] . Ｃｅｌｌ Ｒｅｓꎬ ２００８ꎬ
１８(９): ９４９－９６０.

[１６] 　 Ｍａｏ Ｈꎬ Ｓｕｎ Ｓꎬ Ｙａｏ Ｊꎬ Ｗａｎｇ Ｃꎬ Ｙｕ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｌｉｎｋｉｎｇ ｄｉｆ￣

ｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｄｏｍａｉｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ＧＳ３ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｏ ｎａｔｕｒａｌ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ

２０１０ꎬ １０７(４５): １９５７９－１９５８４.
[１７] 　 Ｃｈｅｎ ＪＧꎬ Ｗｉｌｌａｒｄ ＦＳꎬ Ｈｕａｎｇ Ｊꎬ Ｌｉａｎｇ Ｊꎬ Ｃｈａｓｓｅ ＳＡꎬ

ｅｔ ａｌ. Ａ ｓｅｖｅｎ￣ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ＲＧＳ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｈａｔ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ

ｐｌａｎｔ ｃｅｌｌ ｐｒｏｌｉｆｅｒａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００３ꎬ ３０１ ( ５６４０):
１７２８－１７３１.

[１８] 　 Ｊｏｎｅｓ ＪＣꎬ Ｄｕｆｆｙ ＪＷꎬ Ｍａｃｈｉｕｓ Ｍꎬ Ｔｅｍｐｌｅ ＢＲꎬ Ｄｏｈｌｍａｎ
ＨＧꎬ Ｊｏｎｅｓ ＡＭ. Ｔｈｅ ｃｒｙｓｔａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ａ ｓｅｌｆ￣ａｃｔｉｖａｔｉｎｇ Ｇ
ｐｒｏｔｅｉｎ ａｌｐｈａ ｓｕｂｕｎｉｔ ｒｅｖｅａｌｓ ｉｔｓ ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｓｉｇ￣

ｎａｌ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｓｃｉ Ｓｉｇｎａｌꎬ ２０１１ꎬ ４(１５９): ＲＡ８.
[１９] 　 Ｍｕｒａｔａ Ｙꎬ Ｍｏｒｉ ＩＣꎬ Ｍｕｎｅｍａｓａ Ｓ. Ｄｉｖｅｒｓｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｉｇｎａ￣

ｌｉｎｇ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｉｇｎａｌ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ[ Ｊ] . Ａｎｎｕ Ｒｅｖ

Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ ２０１５ꎬ ６６: ３６９－３９２.

[２０] 　 Ｎｇ ＣＫꎬ Ｃａｒｒ Ｋꎬ ＭｃＡｉｎｓｈ ＭＲꎬ Ｐｏｗｅｌｌ Ｂꎬ Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ
ＡＭ. Ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ￣

ｖｏｌｖｅｓ ｓｐｈｉｎｇｏｓｉｎｅ￣１￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ [ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００１ꎬ ４１０
(６８２８): ５９６－５９９.

[２１] 　 Ｗｉｌｋｉｎｓｏｎ Ｓꎬ Ｄａｖｉｅｓ ＷＪ. ＡＢＡ￣ｂａｓｅｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ:

ｔｈｅ ｃｏ￣ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌ Ｅｎｖｉｒｏｎꎬ ２００２ꎬ ２５(２): １９５－２１０.

[２２] 　 Ｗａｎｇ ＸＱꎬ Ｕｌｌａｈ Ｈꎬ Ｊｏｎｅｓ ＡＭꎬ Ａｓｓｍａｎｎ ＳＭ. Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｏｎ ｃｈａｎｎｅｌｓ ａｎｄ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００１ꎬ ２９２(５５２４):

２０７０－２０７２.
[２３] 　 Ｃｏｕｒｓｏｌ Ｓꎬ Ｆａｎ ＬＭꎬ Ｌｅ Ｓｔｕｎｆｆ Ｈꎬ Ｓｐｉｅｇｅｌ Ｓꎬ Ｇｉｌｒｏｙ Ｓꎬ

Ａｓｓｍａｎｎ ＳＭ. Ｓｐｈｉｎｇｏｌｉｐｉｄ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｇｕａｒｄ
ｃｅｌｌｓ ｉｎｖｏｌｖｅｓ ｈｅｔｅｒｏｔｒｉｍｅｒｉｃ Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００３ꎬ
４２３(６９４０): ６５１－６５４.

[２４] 　 Ｆａｎ ＬＭꎬ Ｚｈａｎｇ Ｗꎬ Ｃｈｅｎ ＪＧꎬ Ｔａｙｌｏｒ ＪＰꎬ Ｊｏｎｅｓ ＡＭꎬ Ａｓｓ￣
ｍａｎｎ ＳＭ. Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｕａｒｄ￣ｃｅｌｌ Ｋ＋ ａｎｄ

ａｎｉｏｎ ｃｈａｎｎｅｌｓ ｉｎ Ｇｂｅｔａ￣ ａｎｄ ＲＧＳ￣ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

ｌｉｎｅｓ [ Ｊ ] . Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ ２００８ꎬ １０５ ( ２４):
８４７６－８４８１.

[２５] 　 Ｘｕ ＤＢꎬ Ｃｈｅｎ Ｍꎬ Ｍａ ＹＮꎬ Ｘｕ ＺＳꎬ Ｌｉ ＬＣꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ Ｇ￣ｐｒｏｔｅｉｎ
β ｓｕｂｕｎｉｔꎬ ＡＧＢ１ꎬ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ＡＢＡ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｂｙ ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ＡｔＭＰＫ６￣ｒｅｌａｔｅｄ

ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１５ꎬ １０ ( １):
ｅ０１１６３８５.

[２６] 　 Ｃｈａｋｒａｖｏｒｔｙ Ｄꎬ Ｔｒｕｓｏｖ Ｙꎬ Ｚｈａｎｇ Ｗꎬ Ａｃｈａｒｙａ ＢＲꎬ Ｓｈｅａ￣
ｈａｎ ＭＢꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎ ａｔｙｐｉｃａｌ ｈｅｔｅｒｏｔｒｉｍｅｒｉｃ Ｇ￣ｐｒｏｔｅｉｎ γ￣ｓｕｂ￣
ｕｎｉｔ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌ Ｋ￣ｃｈａｎｎｅｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｒ￣

ｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｊꎬ ２０１１ꎬ ６７(５): ８４０－８５１.

[２７] 　 Ｌｉ ＪＨꎬ Ｌｉｕ ＹＱꎬ Ｌü Ｐꎬ Ｌｉｎ ＨＦꎬ Ｂａｉ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ｐａｔｈｗａｙ ｌｉｎｋｉｎｇ ｎｉｔｒｉｃ ｏｘｉｄｅ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｔｏ ｈｅｔｅｒｏｔｒｉｍｅｒｉｃ Ｇ
ｐｒｏｔｅｉｎ ａｎｄ ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｐｅｒｏｘｉｄｅ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｌｏｓｕｒｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２００９ꎬ １５０(１): １１４－１２４.

[２８] 　 Ｇｅ ＸＭꎬ Ｃａｉ ＨＬꎬ Ｌｅｉ Ｘꎬ Ｚｈｏｕ Ｘꎬ Ｙｕｅ Ｍꎬ Ｈｅ ＪＭ. Ｈｅｔｅｒｏｔｒｉ￣
ｍｅｒｉｃ Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｅｔｈｙｌｅｎｅ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｌｏ￣
ｓｕｒｅ ｖｉａ ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｐｅｒｏｘｉｄｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] .

Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ ２０１５ꎬ ８２(１): １３８－１５０.
[２９] 　 Ｓｈｉ Ｃꎬ Ｑｉ Ｃꎬ Ｒｅｎ Ｈꎬ Ｈｕａｎｇ Ａꎬ Ｈｅｉ Ｓꎬ Ｓｈｅ Ｘ. Ｅｔｈｙｌｅｎｅ

ｍｅｄｉａｔｅｓ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｌｏｓｕｒｅ ｖｉａ Ｇα

ｐｒｏｔｅｉｎ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｐｅｒｏｘｉｄｅ ａｎｄ ｎｉｔｒｉｃ ｏｘｉｄｅ ｐｒｏ￣
ｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ ２０１５ꎬ ８２(２): ２８０－

３０１.
[３０] 　 Ｎｉｌｓｏｎ ＳＥꎬ Ａｓｓｍａｎｎ ＳＭ. Ｔｈｅ ａｌｐｈａ￣ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ｔｈｅ Ａｒａｂｉ￣

ｄｏｐｓｉｓ ｈｅｔｅｒｏｔｒｉｍｅｒｉｃ Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ＧＰＡ１ꎬ ｉｓ ａ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ

ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２０１０ꎬ １５２(４):
２０６７－２０７７.

[３１] 　 Ｎｉｌｓｏｎ ＳＥꎬ Ａｓｓｍａｎｎ ＳＭ. Ｈｅｔｅｒｏｔｒｉｍｅｒｉｃ Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｒｅｇｕ￣
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ｌａｔｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｗａｔｅｒ ａｖａｉｌａ￣

ｂｉｌｉｔｙ[Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌꎬ ２０１０ꎬ １８５(３): ７３４－７４６.

[３２] 　 Ｙａｄａｖ ＤＫꎬ Ｓｈｕｋｌａ Ｄꎬ Ｔｕｔｅｊａ Ｎ. Ｒｉｃｅ ｈｅｔｅｒｏｔｒｉｍｅｒｉｃ Ｇ￣ｐｒｏ￣

ｔｅｉｎ ａｌｐｈａ ｓｕｂｕｎｉｔ (ＲＧＡ１): ｉｎ ｓｉｌｉｃｏ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｅ

ａｎｄ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ａｎｄ ｉｔｓ ｕｐｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ[Ｊ] .

Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｂｉｏｃｈｅｍꎬ ２０１３ꎬ ６３: ２６２－２７１.

[３３] 　 Ｙａｄａｖ ＤＫꎬ Ｉｓｌａｍ ＳＭꎬ Ｔｕｔｅｊａ Ｎ. Ｒｉｃｅ ｈｅｔｅｒｏｔｒｉｍｅｒｉｃ Ｇ￣ｐｒｏ￣

ｔｅｉｎ ｇａｍｍａ ｓｕｂｕｎｉｔｓ (ＲＧＧ１ ａｎｄ ＲＧＧ２) ａｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ

ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｕｎｄｅｒ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｉｇｎａｌ Ｂｅｈａｖꎬ

２０１２ꎬ ７(７): ７３３－７４０.

[３４] 　 Ｙａｄａｖ ＤＫꎬ Ｓｈｕｋｌａ Ｄꎬ Ｔｕｔｅｊａ Ｎ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎꎬ ｉｎ ｓｉｌｉｃｏ ｃｈａｒａｃ￣

ｔｅｒｉｚａｔｉｏｎꎬ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａｂｉｏｔｉｃ

ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｒｉｃｅ Ｇ￣ｐｒｏｔｅｉｎ β ｓｕｂｕｎｉｔ (ＲＧＢ１) [ Ｊ] .

Ｐｌａｎｔ Ｓｉｇｎａｌ Ｂｅｈａｖꎬ ２０１４ꎬ ９(５): ｅ２８８９０.

[３５] 　 Ｚｈａｎｇ ＤＰꎬ Ｚｈｏｕ Ｙꎬ Ｙｉｎ ＪＦꎬ Ｙａｎ ＸＪꎬ Ｌｉｎ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｉｃｅ Ｇ￣

ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｕｂｕｎｉｔｓ ｑＰＥ９￣１ ａｎｄ ＲＧＢ１ ｐｌａｙ ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｒｏｌｅｓ ｉｎ

ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｊ

Ｅｘｐ Ｂｏｔꎬ ２０１５ꎬ ６６(２０): ６３７１－６３８４.

[３６] 　 Ｆｅｒｒｅｒｏ￣Ｓｅｒｒａｎｏ Áꎬ Ａｓｓｍａｎｎ ＳＭ. Ｔｈｅ α￣ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ｔｈｅ ｒｉｃｅ

ｈｅｔｅｒｏｔｒｉｍｅｒｉｃ Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ＲＧＡ１ꎬ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅ￣

ｒａｎｃｅ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｐｈａｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｄｗａｒｆ ｒｉｃｅ ｍｕｔａｎｔ
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