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摘   要：GLKs (GOLDEN 2-LIKEs) 是一类植物特有的转录因子，靶向调控光合作用相关基因的

表达，调控叶绿体的发育、分化并维持其机能，并参与调节果实的营养积累、叶片衰老、免疫反

应及逆境胁迫应答等。GLKs 受多种激素或环境因子的影响，是植物细胞调控网络的关键节点，也

是改造作物光合能力的重要基因。基于国内外在植物 GLKs 研究中取得的众多进展，文中全面阐

述了 GLKs 基因的生物学功能、分子机制及其育种实践，并构建 GLKs 介导的信号网络模型，为后

期 GLKs 的理论与应用研究提供借鉴。 
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Abstract: GLKs (GOLDEN 2-LIKEs) are a group of plant-specific transcription factors regulating the 
chloroplast biogenesis, differentiation and function maintains by triggering the expression of the 
photosynthesis-associated nuclear genes (PhANGs). The GLKs also play important roles in nutrient’s 
accumulation in fruits, leaf senescence, immunity and abiotic stress response. The expression of GLK 
genes were affected by multiple hormones or environmental factors. Therefore, GLKs were considered 
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as the key nodes of regulatory network in plant cells, and potential candidates to improve the 
photosynthetic capacity of crops. Since numerous researches of GLKs have been reported in plants, the 
biological function, molecular mechanism of GLKs genes and its applications in breeding were 
summarized and a GLK-mediated signaling network model was developed. This review may facilitate 
future research and application of GLKs. 

Keywords: transcription factor; GLKs; biological function; molecular mechanism; signaling network 

 
叶绿体 (chloroplast) 是含有叶绿素 (chlorophyll) 

的质体，是绿色植物光合作用的基本功能单位，

是有机物合成的生物工厂，也是植物激素与活性

氧 (reactive oxygen species, ROS) 生物合成的

重要场所，参与调节植物的生长发育、抗逆应

答、寄主-病原互作等 [1-2]。叶绿体是一个半自

主的细胞器，受核基因组与自身基因组两套遗

传信息系统的控制，细胞核对叶绿体发育、维

持、降解起了主导作用，而叶绿体也能发出逆

向信号向细胞核反馈信息，两类机制相互协

调，共同促成叶绿体的最佳发育及各项功能的

发挥 [3]。叶绿体的分子机理非常复杂，目前尚

不完全清楚。1926 年，Jenkins[4]在玉米中发现

了一个叶绿体结构异常的叶色黄化突变体

Golden 2。70 多年后，Hall 等 [5]克隆了玉米

Golden 2 基因 (简称 ZmG2)，发现其编码蛋白

是一类新型的转录因子。随后，玉米 ZmG2 的

同源基因 ZmGLK1 (Golden 2-like 1) 被克隆[6]，

苔藓[7]、拟南芥[8]、水稻[9]、番茄[10]、辣椒[11]、

花生[12]和油菜[13]等多种植物的 GLKs 基因也相

继被报道 (表 1)，为研究叶绿体的分子机理开

启了一条新的途径。 
 
表 1  植物中已报道的 GLKs基因的信息及其生物学功能 
Table 1  The biological functions of GLKs genes reported in plants 
Species Gene a Accession b CDS (bp) c Protein (aa) Function reported References 
Zea mays ZmGLK1 

ZmG2 
LOC541882 
LOC542493 

1 428 
1 386 

475 
461 

Chloroplast development; 
biomass and yield 

[6] 
[14] 

Physcomitrella 
patens 

PpGLK1 
PpGLK2 

LOC112284183 
LOC112288619 

1 536 
1 554 

511 
517 

Chloroplast development [7] 

Oryza sativa 
Japonica 

OsGLK1 
OsGLK2 

LOC4340977 
LOC4326363 

1 368 
1 614 

455 
537 

Chloroplast development [9] 

Capsicum 
annuum 

CaGLK2 LOC107845460 942 313 Chloroplast development; 
fruit quality 

[11] 

Arachis 
hypogaea 

AhGLK1b 
AhGLK1 

MK952147 
KX168636 

1 212 
1 212 

403 
403 

Disease resistance; 
drought resistance 

[12] 
[15] 

Brassica 
napus L. 

BnaGLK1a 
BnaGLK1b 
BnaGLK1c 

BnaA07g00410D 
BnaC07g00300D 
BnaC08g36330D 

1 353 
1 341 
3 066 

450 
446 

1 021 

Chloroplast development [13] 

Arabidopsis 
thaliana 

AtGLK1 
AtGLK2 

AT2G20570 
AT5G44190 

1 263 
1 161 

420 
386 

Chloroplast development; ozone 
stress; hormone; senescence; 
disease resistance 

[16-20] 

Solanum 
lycopersicum 

SlGLK1 
SlGLK2 

Solyc07g053630.2.1 
Solyc10g008160.2.1 

1 395 
933 

464 
310 

Chloroplast development; fruit 
quality; hormone 

[21-22] 

      (待续) 
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      (续表 1) 

Species Gene a Accession b CDS (bp) c Protein (aa) Function reported References 
Nicotiana 
benthamiana 

NbGlk1 Niben101 
Scf06721g00011.1 

1 209 402 Disease resistance [23] 

Prunus persica PpGLK1 Prupe.3G127700 1 629 542 Chloroplast development [24] 
Lactuca sativa LsGLK MZ254626 1 266 421 Chloroplast development [25] 
a: GLKs genes accessions of different species were from NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/), phytozome 
(https://phytozome-next.jgi.doe.gov/) and Brassica database (http://www.genoscope.cns.fr/brassicanapus/data/), respectively.  
b: coding-sequence (CDS) length of the GLKs genes. c: amino-acid number of the protein encoded by GLKs genes. 

 
目前，研究表明 GLKs 基因只存在于陆地

植物中[26]，二倍体植物基因组中普遍存在两个

直系同源的 GLKs 基因，其编码蛋白属于 Myb
类的 GARP 超家族成员，均包含一个 DBD 
(DNA-binding domain) 结构域和一个特有的

GCT-box 结构域[27]。进化系统树分析显示，单

子叶、双子叶和苔藓各自拥有独立的 GLKs 进

化分支，表明 GLKs 基因在陆地植物分化之前

就已经存在 (图 1)。大量的遗传、分子、生理

生化研究证明 GLKs 基因是调控植物叶绿体发

育及其机能维持的关键转录因子，已成为植物

光合机理研究领域的“明星”基因。最新研究发

现，借助生物技术利用 C4 植物的 GLKs 基因可

以改造 C3 作物的光合能力，使重要粮食作物水

稻的光合效率显著增加，增产率最高可达

70%[14,28-29]，在作物高产育种中体现了巨大的应

用价值。不仅如此，近年来 GLKs 基因还被报

道参与了果实营养物质的积累、叶片衰老及逆

境胁迫应答等多个途径 (表 1)，很可能是植物

细胞网络信号的关键节点，因此解析 GLKs 分子

机理具有重要的研究意义，也有助于更好地指

导作物光合能力提升的实践应用。目前，对

GLKs 基因研究进展的综述已有零星报道[27,30]，

但是对其调控分子机理的阐述不够深入。本文

基于国内外的 GLKs 研究及其最新进展，重点

介绍了 GLKs基因发挥不同生物学功能的分子机

理，构建了 GLKs 介导的信号网络模型，为 GLKs

机理的深入研究及其在提升作物光合作用中的

应用提供借鉴。 

1  调控植物叶绿体的发育与分化 
植物 GLKs 基因在绿色组织中表达，如拟

南芥、水稻、玉米的 GLKs 基因都在叶中高表达，

在茎、花 (穗) 中低表达，在根中不表达[6,14,31]，

说明 GLKs 主要就是参与光合作用相关基因

PhANGs (photosynthesis-associated nuclear genes) 
的表达调控。对双子叶模式植物拟南芥研究发

现，atglk1 或 atglk2 突变体的表型与野生型没有

差异，只有 atglk1/atglk2 双突变体才表现出叶片黄

化、叶绿素含量下降、叶绿体变小且类囊体基粒

减少，而在 atglk1/atglk2双突变体中表达 AtGLK1

或 AtGLK2 基因都可恢复其突变表型[31-32]。有趣

的是，单子叶模式植物水稻的 OsGLKs 基因也

存在功能冗余，osglk1 或 osglk2 突变体均无表

型变化，osglk1/osglk2 双突变体则表现出与

atglk1/atglk2 双突变体相似的表型[26]，说明植物

的 GLKs 基因在调控叶绿体发育中普遍存在功

能冗余的现象。过表达 GLKs 基因可导致转基

因植株的叶片等光合组织更绿，甚至还能使非光

合组织 (如根) 形成具有功能的叶绿体[18]，表明

GLKs 是控制叶绿体发育和形成的重要因子。 
进一步研究发现，GLKs 也是调控 C4 植物

叶绿体分化的关键因子。C3 植物只有一种类型

的叶绿体，而 C4 植物具有两种不同类型的叶绿 
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图 1  植物 GLKs 的系统进化树 
Figure 1  Phylogenetic tree of GLKs from plants. Protein sequences of GLKs were used for alignment by 
ClustalW, and the phylogenetic tree was developed by the method of neighbor-joining tested with bootstrap  
1 000 using MEGA 7. Three independent evolutionary branches are marked with difference-color vertical 
lines indicated as dicotyledons (blue), monocotyledons (red) and moss (brown). The scientific names of 
species are abbreviated as: Ah: Arachis hypogaea; Ls: Lactuca sativa; Ha: Helianthus annuus; Ppe: Prunus 
persica; Sl: Solanum lycopersicum; Ca: Capsicum annuum; Nb: Nicotiana benthamiana; At: Arabidopsis 
thaliana; Bna: Brassica napus; Zm: Zea mays; Sb: Sorghum bicolor; Si: Setaria italica; Os: Oryza sativa 
Japonica; Bd: Brachypodium distachyon; Ss: Saccharum spontaneum; Pp: Physcomitrella Patens. Each 
accession is followed by the corresponding GLKs. The GLKs from C3 plants are shown as black, while the 
ones from C4 plants are shown as red. 
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体：叶肉细胞的有基粒叶绿体和维管束鞘细胞

的缺乏基粒叶绿体。叶肉细胞将 CO2 转化成 C4

化合物，转运到维管束鞘细胞中进行卡尔文循

环，其光合效率大大高于 C3 植物[33]。GLKs 基

因在 C4植物的不同光合类型的细胞中表达具有

明显的特异性，如玉米 ZmGLK1 基因、高粱

SbGLK1 基因在叶肉细胞中高表达，而玉米

ZmG2 基因、高粱 SbGLK2 基因则在 C4 植物维

管束鞘细胞中高表达 [14,26,34]。与水稻、拟南芥

等 C3 植物不同，玉米 zmg2 突变体就出现叶色

黄化、叶绿体发育异常，而且只影响维管束鞘

细胞的叶绿体发育[6]。因此，植物 GLKs 基因既

是叶绿体发育的普遍调节因子，又是叶绿体分

化的特异调节因子[6]，也有学者认为 GLKs 基因

的功能分化可能是 C4 植物进化的先决条件[26]。 

GLKs 是植物细胞核主导叶绿体发育的正

向调控转录因子，主要转录激活两类 PhANGs

基因的表达 (图 2、3)：一类是编码叶绿素生物

合成的一系列关键酶，包括 HEMA1、GUN4、

CHLH、CHL27、POR 和 CAO 等；另一类是编

码光系统Ⅰ、光系统Ⅱ、光电子传递复合体的

各类亚基[8-9,26-27]。Waters 等[8]证实了 AtGLKs

可以直接与靶基因启动子中的 CCAATC序列和

CACGTG (G-box) 序列结合。此外，GLKs 还参

与叶绿体-核逆向信号的反馈调节。研究表明，当

质体受损或生物合成减弱时会引发大量 PhANGs

基因表达下降[35]，这很可能与 GLKs 的功能有

关。因为用损伤叶绿体药剂 (norflurazon) 或光

合抑制剂 (lincomycin) 处理拟南芥后，诱发质

体损伤的信号会抑制 AtGLK1 基因的表达，而且

依赖一个定位于叶绿体的逆信号蛋白 GUN1 

(genomes uncoupled 1)，因为在 gun1 突变体中

AtGLK1 基因的表达不受质体信号的影响[8,36-37]。进

一步研究发现，在质体损伤处理的 gun1 突变 

 
 

图 2  编码叶绿素生物合成途径中酶的 GLKs 靶

基因[8-9,26-27] 
Figure 2  Genes encoding the enzymes in 
biosynthesis of chlorophyll targeted by GLKs[8-9,26-27]. 
The GLKs-targeted genes are shown in red. 
Abbreviation annotation: GltX: glutamyl-tRNA 
synthetase; HEMA: glutamyl-tRNA reductase; HEML: 
glutamate-1-semialdehyde aminotransferase; Alad: 
delta-aminolevylinic acid dehy-dratase; HEMD: 
uroporphyrinogen Ⅲ; HEME: uroporphyrinogen Ⅲ; 
Lin2: coproporphyrinogen Ⅲ oxidase; Ppxl: 
protoporphyrinogen; ChlI: magnesium-chelatase 
subunit chlI; ChlD: magnesium-chelatase subunit 
chlD; ChlH: magnesium-chelatase subunit chlH; 
ChlM: Magnesium-protoporphyrin O-methyltransferase; 
Chl27: magnesium-protoporphyrin Ⅸ monomethyl 
ester aerobic oxidative cyclase; DVR: 3,8-divinyl 
protochlorophyllide a 8-vinyl reductase; POR: 
protochlorophyllide oxidoreductase; CAO: chlorophyllide 
a oxygenase; CHLG: chlorophyll synthase. 
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图 3  编码叶绿体光系统组分中的 GLKs 靶基因[8-9,26-27] 
Figure 3  Genes encoding the photosystem components in chloroplast targeted by GLKs[8-9,26-27]. Pictorial 
representation of photosystem Ⅰ complex (Psa), photosystem Ⅰ complex (psb), Cytochrome b6/f complex 
(Pet), and electron-transport components including plastocyanin (PC), ferredoxin-NADP+ reductase (FNR) 
and ferredoxin (Fd) on the thylakoid membrane. The subunits transcriptionally targeted by GLKs are 
highlighted in red.  
 

体中，尽管 AtGLK1 基因的 mRNA 水平没有下

调，但是 AtGLK1 蛋白水平却显著下降了，表

明质体信号也可通过不依赖 GUN1 的方式直接

调节 AtGLK1 的蛋白水平，并且蛋白酶体抑制

剂 MG-32 处理可以导致 AtGLK1 蛋白积累、

且能部分互补由质体损失引发的 AtGLK1 蛋白

下降，说明泛素-蛋白酶体系统参与了质体信号

对 AtGLK1 的降解[38]。在番茄中，SlGLK2 与

CUL4 互作，是 CUL4-DDB1-DET 泛素连接酶复

合体的底物，CUL4、DDB1 或 DET1 基因突变都

会减缓 26S 蛋白酶体对 SlGLK2 的降解[39]。 

2  影响果实的营养和品质 
许多植物的果实在未成熟前呈现绿色，叶

绿体的数目和光合活性影响了果实的营养成分

和风味[40]，而 GLKs 基因在期间发挥了重要作

用。番茄 SlGLK1 基因在叶片中高表达，而

SlGLK2 基因在果实中高表达；有趣的是，

SlGLK2 基因在果实顶端的表达量最高，随纬

度梯度呈下降趋势，果实底部的表达量最低，

果实表皮的绿色程度与 SlGLK2 基因表达量呈

明显正相关，出现典型的“绿肩”表型[10,21]，从

而 影 响 果 实 成 熟 的 均 一 性 和 品 质 。 辣 椒

CaGLK1、CaGLK2 基因的表达模式与番茄

SlGLK1、SlGLK2 基因的表达模式也非常类似[11]。

这种组织表达的差异可能与基因启动子区域

的组蛋白甲基化有关，因为只在 SlGLK1 基因

启动子区域存在 H3K4me3 修饰，而在 SlGLK2
基因的启动子位置则没有发现[21]。番茄 slglk1
突变体的果实无表型变化，而 slglk2 突变体的

果实为淡绿色且“绿肩”消失，因此 SlGLK2 基因

也称 Uniform (简称 U)[21]；过表达 SlGLK1 或

SlGLK2 基因的番茄果实则整个深绿、叶绿体

数目增加一倍多，绿色果实中更多、更大的叶绿

体提高了淀粉、糖等光合产物[10,21]，同时绿果中

积累的叶绿素也为果实成熟后类胡萝卜素等合

成提供了更多的前体，进一步提高了果实营养和

品质[41]。异位表达猕猴桃的 AchGLK 基因也能

提高番茄果实的叶绿体数目和营养物质[42]。在

红椒中过表达 CaGLK2 基因能使绿果的叶绿

素、红果的类胡萝卜素等含量都显著提高[11]。 
在番茄 SlGLKs 信号途径的研究中发现，生
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长素  (indole-3-acetic acid, IAA) 可直接抑制

SlGLK2 基因的表达，在不响应 IAA 信号的 dgt
突变体中 SlGLK2 基因表达不受 IAA 抑制[43]。

ARF (auxin responsive factor) 是植物响应 IAA
信号途径的关键转录因子[44]，其中 SlARF4 和

SlARF10 分别对 SlGLKs 基因的转录起抑制和

激活的作用[45]。SlGLK1 基因启动子序列中含有

ARFs 的结合元件，ARF10 能直接结合 SlGLK1
基因启动子转录激活其表达[45-46]。抑制 SlARF4
基因表达或过表达 SlARF10 转基因番茄的果实

都为深绿色，但是前者深绿的表型仅限于未成

熟果实，而后者深绿的表型在果实和叶片中都

有出现，表明 SlARF4 与 SlARF10 基因功能的

发挥具有一定的组织特异性[45-46]。此外，KNOX 
(knotted1-like homeobox) 型转录因子 TKN2、
TKN4 也正调控 SlGLK2 基因表达[22]。 

3  协调植物的叶片衰老 
植物衰老早期的特征是叶片开始退绿、光

合作用效率显著下降[47]，而叶绿体维持机能的

丧失和叶绿素含量下降是其主要原因[48]。拟南

芥 atglk1/atglk2 双突变体除了植株黄化，还出现

叶片早衰的表型，而 AtGLK1 或 AtGLK2 基因过

表达植株的表型则恰好相反[8]。在 atglk1/atglk2
双突变体中过表达 AtGLK1 或 AtGLK2 基因可互

补其早衰表型[32]。可见，GLKs 基因的功能也涉

及了植物衰老，并受到光、脱落酸 (abscisic acid, 
ABA)、油菜素内酯 (brassinolide, BR) 等信号途

径的调控。光是叶绿体发育所必备的条件，也

与植物衰老密切相关，AtGLKs 基因的表达也受

光诱导[31]。光敏色素 (phytochrome, phyA/B) 是
植物感受光信号的重要受体，光敏色素结合蛋

白 PIF (phytochrome interacting proteins) 可激

活由年龄触发或黑暗诱导的叶片衰老[49]。研究

发现，PIF4 是 AtGLKs 基因的转录抑制子，可直

接结合 AtGLKs 基因启动子从而抑制其表达[50]。

在光照条件下，光受体 phyB 被激活后，从细胞

质进入细胞核与 PIFs 结合，引起 PIFs 的泛素化

蛋白酶解，使得 AtGLKs 基因正常表达，叶绿

体的机能得以维持；在黑暗条件下，由于 PIFs
蛋白积累，抑制了 AtGLKs 基因及其下游

PhANGs 基因的转录，导致叶绿体的机能丧失，

引发叶片衰老[51-52]。 
ABA 也是诱发植物衰老的重要激素，ABA

可促进 NAC 类转录因子 ATAF1 (Arabidopsis 
thaliana activating factor 1) 直接抑制 AtGLKs 基

因的转录；同时 ATAF1 激活其靶基因 ORE1 
(oresara 1) 的表达，而 ORE1 与 AtGLKs 蛋白互

作，进一步下调 AtGLKs 的转录活性，最终抑制

PhANGs 表达，从而促进叶片衰老[19,53]。最新研

究发现，拟南芥的 WRKY75 与 SIB1 (sigma factor 
binding protein 1)、SIB2 基因的表达都受 ABA
与叶片衰老的诱导，WRKY75 作为转录因子可

结合 AtGLKs 基因的启动子抑制其转录，促进

叶片衰老[54]；而 SIB1 与 SIB2 是叶绿体基因组

编码的质体 RNA 聚合酶 SIGs (sigma factors) 
的互作蛋白，同时含有叶绿体定位信号和核定

位信号，也是叶绿体-核逆信号的关键因子[55]，

SIB1 或 SIB2 都能与 WRKY75 发生蛋白互作，

解除 WRKY75 对 AtGLKs 基因的转录抑制，

AtGLKs 基因的表达在 sib1、sib2 突变体中均显

著下调，而在 SIB1 过表达株系中则刚好相反，

证明了 ABA 通过 WRKY75 与 SIB1 (或 SIB2) 
正、负调控 AtGLKs 基因的表达来调节叶片衰

老[54]。此外，AtGLKs 基因的表达还受 BR 信号

转导途径的 BZR1 和 BZR2 抑制[50,56]。 

4  介导植物的逆境胁迫应答 
病原菌侵染植物时，叶绿体能感知并迅速

地将信号传递给细胞核，促使植物建立免疫防
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御体系，而 GLKs 可能在其中起了重要作用。在

拟南芥中，过表达 AtGLK1 基因能增强植株对真

菌禾谷镰刀菌 (Fusarium graminearum)[20,57]、灰

霉病菌  (Botrytis cinerea) 的抗性[16]，一些基础

防御的基因表达显著上调[20]；而异位表达花生

AhGLK1b 基因的拟南芥对细菌 Pst DC3000 和

青枯雷尔氏菌  (Ralstonia solanacearum) 也表

现出较强的抗性[12]。atglk1atglk2 双突变体则更

易感染黄瓜花叶病毒 (cucumber mosaic virus)，

且受损更严重，PR1、PR2、THI2.1、PDF1.2 等

水杨酸 (salicylic acid, SA) 与茉莉酸 (jasmonic 

acid, JA) 途径中的基因也被显著下调[58]。芜菁

花叶病毒 (turnip yellow mosaic virus) 的毒力

蛋白 P69 能够与 AtGLKs 发生蛋白互作，并抑制

其对 PhANGs 基因的转录激活，导致植物出现

淡绿色表型，影响植株正常生长[59]。在烟草中，

NbGLK1 能与病毒免疫关键因子 Rx1 结合并启

动免疫反应[23]。研究表明，GLKs 参与植物的

抗病反应很可能与 SA 信号途径有关。SA 受体

蛋白 NPR1 (nonexpresser of PR genes 1) 可诱导

SIB1 的表达启动防御应答，sib1 突变体对灰霉

病菌  的抗性减弱，但过表达 SIB1 转基因植株

则抗性增强[60]。SIB1 在细胞核能与 GLKs 蛋白

互作，增强 GLKs 对核基因 PhANGs 的表达，

同时 SIB1 也能进入叶绿体与 SIG1 互作，抑制质

体基因 PhAPGs (photosynthesis-associated plastid 

genes) 的表达，核-质体的光合相关基因不协调

表达，会引发光系统Ⅱ的光抑制效应，导致叶

绿体积累 ROS (reactive oxygen species) 单线态

氧  (1O2)，而 1O2 能被叶绿体定位蛋白 EX1 

(executer 1) 感知，并产生质体-核逆信号转导，

引发 PCD (program cell death) 而启动防御反

应 [61]。另外，SA 途径一个调控 PCD 的 LSD1 

(lesion-simulating disease 1) 蛋白也可结合 GLKs，

并且抑制 GLKs 与靶基因启动子的结合活性，

使其转录活性下降，过表达 LSD1 基因可抑制

PhANGs 基因表达和叶绿体发育，而 lsd1 突变

体则会增强这些基因的表达和抗病性[62]。SA 诱

导的 SIB1 蛋白则能扰乱 LSD1-GLKs 的互作，竞

争性结合 GLKs，表明 SIB1 和 LSD1 蛋白在 GLKs

活性调控方面存在拮抗作用，通过叶绿体精细调

节 ROS 的产生，参与防御应答[61-62]。 

此外，GLKs 还参与了植物耐寒、抗旱、耐

臭氧等非生物胁迫的调控。在拟南芥中，过表达

棉花 GhGLK1 基因显著提高了植株对干旱、低

温的抗性[63]；在 atglk1/atglk2 双突变体中异位表

达花生 AhGLK1 基因，能使植株在干旱恢复过

程中 PhANGs 基因表达显著上调，促进叶绿素的

生物合成和光合作用，帮助植株恢复正常的生长

水平[15]。另有研究表明，GLKs 可通过控制气孔

开闭调节植物对臭氧的耐受性[17]，在功能缺陷

的拟南芥 GLK1/2-SRDX 突变体中出现气孔关闭

表型和很强的臭氧耐受性，而过表达 AtGLK1 或

AtGLK2 基因植株则出现气孔开放和对臭氧的更

高敏感等表型；GLK1-SRDX 植株中 K+通道活性

降低，造成气孔关闭，从而应对臭氧胁迫。 

5  提高作物产量的育种应用 
提高植物绿色组织的光合效率是增加作物

产量的有效手段[64]。由于 C4 植物的光合细胞具

有高光合效率的特点，学者们试图利用 C4 植物

的 GLKs 基因在 C3 植株中构建 C4 途径，以提高

C3 植物的光合能力。Wang 等[26]在水稻中过表

达玉米 ZmGLKs 基因可使其叶肉细胞的叶绿体

增大、维管束鞘细胞的叶绿体发育，在叶片结

构层面上完成了由 C3 向 C4 转化的第一步[28]；

Li 等[29]进一步证明，过表达 ZmGLK1 或 ZmG2

基因的水稻植株由于叶绿素和色素蛋白质天线
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复合体水平的增加从而提高了捕光效率，而叶

黄素水平的增加则缓冲了在强光或波动光条件

下光抑制的负面影响，整体光合能力的增强使

转基因植株产生更多营养，其生物量和籽粒产

量增加了 30%−40%。Yeh 等[14]发现，在水稻中

不论是采用玉米 GLKs 基因的自身启动子还是

组成型启动子驱动 ZmGLK1 或 ZmG2 基因的

表达，转基因植株均能提高叶片的叶绿素含

量、核酮糖二磷酸缩化酶 (Rubisco) 的酶活性

以及单位叶面积的光合速率，但是只有基因

自身启动子 (pZmG1::ZmG1、pZmG2::ZmG2、

pZmG1::ZmG1/pZmG2::ZmG2) 的转基因植株

提高了产量 (51%、47%和 70%)，研究者推测

可能是由于高表达玉米 ZmGLKs 基因对水稻生

长和种子发育存在负面影响。此外，异位表达

GLKs 基因可使非绿色器官产生有功能的叶绿

体，增加了植株的光合面积，促进了植物对碳

源的有效利用[18]，也可以作为一种高产育种的

策略。 

6  总结与展望 

GLKs 作为一类植物特有的转录因子，是

叶绿体发育与分化、维持细胞光合机构所必需

的，通过核-质体双向信号通路共调节核、质体

光合基因的表达，以优化不同环境和发育条件

下的光合能力，调节光合代谢、同化的产物，

在果实营养物质的积累、叶片衰老、免疫反应

及逆境胁迫应答等多途径中发挥其生物学功

能，GLKs 基因在转录水平、翻译水平和其编码

蛋白的转录活性等多维度都受到正、负调控，

涉及各类蛋白因子、植物激素和环境因子等等，

其分子机理相当复杂。基于已有的研究结果，

我们构建了一个植物 GLKs 的调控分子机理及

其信号网络模式图 (图 4)，可见在各路信号途

径中 GLKs 主要受负调控，我们从水稻中也鉴

定到了两个负调控 GLKs 介导叶绿体发育的

未知功能小肽 NRPC1 (negative regulator of 
photosynthesis and chloroplast development 1) 
和 NRPC2[65]，目前 NRPCs-GLKs 的分子作用机

理还在研究中。推测 GLKs 可能是植物细胞保

持核 PhANGs 基因与质体 PhAPGs 基因的表达

平衡、维持光合作用稳态的关键；这种平衡一

旦被打破，可能就会导致细胞紊乱或坏死[62-63]，

其中质体 -核逆信号可能是引发负调控的关

键，但是其分子机理还不是很清楚。目前认为

GLKs 作为转录因子，其转录调控的靶基因主

要是 PhANGs，这些基因编码叶绿素生物合

成、光合系统复合体的亚基、质体发育因子等

的关键酶或重要组分，均与叶绿体和光合作用

直接相关[7-8,32]。但是 GLKs 涉及的生物学途径

很广，也有可能直接调控其他类型的基因，如

在防御应答中 AtGLKs 介导了 JA 信号途径的基

因[16]，在 ABA 响应中 AtGLKs 可靶向 WRKY40

基因的启动子[66]，过表达 AtGLK1 基因可上调

花青素生物合成的相关基因表达[67]，GLKs 靶

基因的进一步鉴定将有助于更全面地解析其分

子机制。虽然 C3 和 C4 植物的 GLKs 在功能上存

在明显的分化，但是从进化树分析中可以发现，

C4 植物 GLKs 没有独立的分支，而是与 C3 植物

的 GLK1、GLK2 都存在同源直系基因 (图 1)，

有学者推测 GLKs 可能起源于单个基因，基因

复制促使亚功能出现，进而在 C4 植物中促进双

态叶绿体的发育[26]。GLKs 机理的深入研究对

揭示植物细胞信号网络具有重要的帮助，同时

在提高作物产量的实践中可发挥巨大潜力，具

有较好的应用前景。 
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图 4  植物 GLKs 的调控信号网络模式图 
Figure 4  A model of GLKs-mediated regulatory signaling network in plant. GLKs transcriptionally activate 
the expression of PhANGs, which encode proteins to improve the chlorophyll biosynthesis and chloroplast 
development. The enrichment of chlorophyll content provides more precursors for the synthesis of carotenoid 
and the function improvement of chloroplasts promotes the photosynthesis to produces more sugars, which 
together improve the fruit quality. Efficient photosynthesis also increases the biomass and yield, enhances the 
tolerance to abiotic stresses and delays the senescence of leaves. ROS released by chloroplasts can trigger the 
PCD for defense response. For leaf senescence, light-activated PhyB induces the degradation of PIF4 by 
proteasome, and then removes the inhibition of PIF4 to GLKs expressions; BZR1 and BZR2 in BR 
signaling negatively regulate GLKs expressions; SIB1/2 (SIB1, SIB2) are transcriptionally induced by 
ABA and interacts with WRKY75 to impact the inhibition of WRKY75 to GLKs expressions; ATAF1 is 
also induced by ABA, and directly inhibits GLKs expressions or indirectly inhibits GLKs transcriptional 
activities through the interaction between ORE1 and GLKs. For fruit quality, TKN2/4 (TKN2, TKN4) 
positively regulate GLKs expressions; IAA negatively regulates GLKs expressions, and also induces the 
expressions of ARF4 and ARF10 to transcriptionally inhibit or activate GLKs, respectively. For defense 
response, SA-activated NPR1 induces SIB1 expression, and the interaction between SIB1 and GLKs 
enhances GLKs transcriptional activity to PhANGs; meanwhile, SIB1 enters the chloroplast and interacts 
with SIG1 to inhibit PhAPGs expressions; SA-induced LSD1 competes with SIB1 to bind GLKs and then 
inhibits GLKs transcriptional activity. By retrograde signaling from chloroplast, GUN1 inhibits GLKs 
expressions and an unknown factor mediates degradation of GLKs through ubiquitin-proteasome pathway, 
both inhibiting PhANGs expressions. 
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