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摘  要：钙调素结合转录因子 CAMTA（calmodulin-binding transcription activators）是一种广泛存在

于植物体中并且可以与钙调素（calmodulin，CaM）结合的转录因子家族，因其对多种信号有响应所以又

叫 SR（signal-responsive genes）。该家族在植物生长发育及对逆境的响应中发挥着重要作用。就 CAMTA/SR

的发现、结构及在生长发育和逆境下的作用进行总结，以期为今后 CAMTA/SR 的研究提供参考。 
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Abstract：Calmodulin-binding transcription activators（CAMTA）are a family of transcription factors 

that widely exist in plants and can be combined with calmodulin（CaM），they are also called SRs because 

they are respond to a variety of signals. They play an important role in growth and development as well as 

in response to stress. In this paper，we summarized the discovery process，structure，and roles of 

CAMTA/SR in growth and under stress，in order to provide reference for future research on CAMTA/SR. 
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在植物生长发育和应对环境变化的过程中转录因子起到了十分重要的调节作用，它们通过识别

和结合靶基因启动子区域特定的顺式作用元件参与调控靶基因的转录活性（Riechmann & Ratcliffe，

2000；Yamasaki et al.，2013；Chen et al.，2020）。Ca2+对基因的转录调控具有重要意义，依赖于 Ca2+

的转录调控有很多，钙调素（calmodulin，CaM）就是其中一种。CaM 可以感知细胞内 Ca2+浓度的

变化，然后再通过调控下游靶蛋白来完成一系列的细胞活动（Ikura et al.，2002；Dodd et al.，2010；

曾后清 等，2015；刘伟 等，2020），CaM 一般通过 Ca2+/CaM 复合体完成调控，与 CaM 结合的转 
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录因子有很多，如 CAMTA/SR、WRKY 和 bZIP 等（Choi et al.，2005；Park et al.，2005；Popescu et 

al.，2007；Du et al.，2009）。近年来许多研究表明 CAMTA/SR 在植物生长发育和对逆境的响应中发

挥重要作用。本文中主要就 CAMTA/SR 的发现、结构及在生长发育和逆境响应中的作用进行总结。 

1  CAMTA/SR 的发现 

植物钙调素结合转录因子 CAMTA（calmodulin-binding transcription activators）是一种广泛存在

于植物体中且可与 CaM 结合的转录因子家族，最早在烟草中被分离出来，因其在乙烯诱导下表达量

迅速升高而被命名为 NtER1（ethylene response 1），但实质上是 1 个 CAMTA 蛋白（Yang & Poovaiah，

2000）。由于该家族基因能被环境信号（极端温度、UVB、盐和机械损伤）、激素（乙烯、脱落酸）

和信号分子（茉莉酸甲酯、H2O2和水杨酸）快速诱导表达，因此AtCAMTA又被命名为AtSR（Arabidopsis 

thaliana signal-responsive genes，Yang & Poovaiah，2002）。水稻中 CAMTA 被称为 OsCBT（Oryza sativa 

CaM-binding transcription factor，Choi et al.，2005）。目前已经鉴定到 CAMTA/SR 基因家族的物种如

表 1 所示，其中很多物种的 CAMTA/SR 对低温、干旱和盐胁迫等多种逆境都有响应。 
 

表 1  鉴定到 CAMTA/SR 的物种以及数量 

Table 1  Species and number of CAMTA/SR identified 

物种 Species 数量 Number 参考文献 Reference 

拟南芥 Arabidopsis thaliana  6 Bouché et al.，2002 

水稻 Oryza sativa 7 Choi et al.，2005 

番茄 Solanum lycopersicum 7 Yang et al.，2012 

葡萄 Vitis vinifera 10 Shangguan et al.，2014 

玉米 Zea mays 9 Yue et al.，2015 

大豆 Glycine max 15 Wang et al.，2014 

蒺藜苜蓿 Medicago truncatula 7 Yang et al.，2015 

大白菜 Brassica campestris ssp. chinensis Makino 8 Hu et al.，2015 

油菜 Brassica napus L. 18 Rahman et al.，2016a 

毛白杨 Populus trichocarpa 7 Wei et al.，2017 

亚洲棉 Gossypium arboreum 6 Pant et al.，2018 

雷蒙德氏棉 Gossypium raimondii 7 

陆地棉 Gossypium hirsutum 9 

普通烟草 Nicotiana tabacum 13 Kalar et al.，2018 

绒毛烟草 Nicotiana tomentosiformis 5 

美花烟草 Nicotiana sylvestris 6 

本氏烟草 Nicotiana benthamiana 5 

柑橘 Citrus sinensis，Citrus clementina 9 Zhang et al.，2018 

香蕉 Musa acuminata 5 Meer et al.，2019 

菜豆 Phaseolus vulgaris L. 

亚麻 Linum usitatissimum 

木薯 Manihot esculenta Crantz 

8 

9 

6 

Büyük et al.，2019 

Ali et al.，2020 

Chang et al.，2020 

2  CAMTA/SR 的结构特征 

CAMTA/SR 家族成员之间具有相似的结构，从 N 端到 C 端依次为 1 个 CG-1 结构域、1 个免疫

球蛋白类转录因子（transcription factor immunoglobulin，TIG）结构域、锚定蛋白（ankyrin，ANK）

重复序列、与钙调素结合的 CaMBD（Ca2+-dependent CaM binding domain）以及数量不一的 IQ 基序
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（Bouché et al.，2002；Choi et al.，2005；Poovaiah et al.，2013）。CG-1 结构域为真核多细胞生物所

特有的，大约由 130 个氨基酸组成（Bouché et al.，2002；Yang & Poovaiah，2002），该结构域最初

在欧芹中克隆得到，其编码的蛋白可以与含有 CGCG 的 DNA 序列结合（da Costa e Silva，1994）。

TIG 结构域存在于许多功能不同的转录因子中，并且可以和 DNA 发生非特异性结合，还参与蛋白

的二聚化（Müller et al.，1995；Aravind & Koonin，1999），Rahman 等（2016b）发现有的物种的

CAMTA/SR 不包含 TIG 结构域。ANK 重复序列是许多真核细胞蛋白、病毒的重复串联模块，ANK

重复序列还参与蛋白间的相互作用（Sedgwick & Smerdon，1999；Rubtsov & Lopina，2000）。CaMBD

可以与 Ca2+/CaM 复合体结合（Choi et al.，2005）。IQ 基序具有重复基序 IQXXXRGXXX，其与钙

调蛋白的结合依赖于 Ca2+也可以不依赖于 Ca2+（Rhoads & Friedberg，1997；Bähler & Rhoads，2002；

Bouché et al.，2002）。 

生物信息分析结果显示几乎所有的 CAMTA/SR 都含有 1 个可以引导蛋白在细胞核中定位的核

定位信号（nuclear localization signal，NLS）。NLS 在不同物种的 CAMTA/SR 上的位置和数量有所

不同。Bouché 等（2002）发现拟南芥 CAMTA/SR 的 CG-1 结构域中有 1 个 NLS，而水稻中有 2 个

NLS，1 个在 N 端的 CG-1 结构域，1 个在 C 端（Choi et al.，2005）。Yang 和 Poovaiah（2002）研

究发现 AtCAMTA3/SR1 可以与 6 bp 的（G/A/C）CGCG（T/G/C）序列结合。CGCG-box 是一种存在

于基因启动子中被乙烯、脱落酸和光信号诱导的顺式作用元件。之后发现 AtCAMTA1 和 OsCBT 中

与 DNA 结合的核心序列就是 CGC（C/T）G，这与植物的两种 ABA 响应元件——ABA 响应元件

（ABA-responsive element，ABRE，CACGTG[T/C/G]）和 ABRE 耦合元件（ABRE coupling element，

ABRE-CE，[C/A]ACGCG[T/C/A]）相重叠，这两种响应元件还作为 Ca2+的响应元件发挥作用（Hobo 

et al.，1999；Kaplan et al.，2006；Finkler et al.，2007）。这说明 CAMTA/SR 可以通过与基因启动子

的特定区域结合来调控下游基因。 

3  CAMTA/SR 参与植物的生长发育 

拟南芥 AVP1（Arabidopsis V-PPase gene）启动子 281 至 244 的 38 bp 是花粉发育的特异性序列，

参与了花粉发育过程中 V-PPase 的表达。Mitsuda 等（2003）克隆了拟南芥 6 个 CAMTA，发现它们

都含有 CGCG-box，之后通过酵母单杂交，分离得到了与 38 bp 序列结合的 AtCAMTA5，GUS 染色

结果表明 AtCAMTA5 和 AtCAMTA1 在花粉发育过程中都有表达，而且 AtCAMTA1 在花粉发育过程中

特异性表达，通过拟南芥悬浮细胞的体内瞬时效应报告分析进一步得出 AtCAMTA1 可以依赖于 38 

bp 花粉发育特异性序列中的 CGCG-box 调控基因的表达，这些都说明 AtCAMTA1 和 AtCAMTA5 可

以调控花粉中 AVP1 的表达。AVP1 还能通过调控生长素的运输进而调控植物的生长发育（Li et al.，

2005）。Galon 等（2010）通过 AtCAMTA1 启动子区域融合 GUS 报告基因观察花发育过程与 DR5::GUS

基因表达检测到的生长素的释放相似（Aloni et al.，2006），外源生长素的施用使 T-DNA 插入突变体

camta1 下胚轴伸长受到显著抑制，转录组分析发现突变体的 63 个上调基因中有 17 个生长素相关基

因，这都说明 AtCAMTA1 与生长素信号通路相关。ARF18 和 DWF4 分别在生长素和油菜素内酯（BR）

介导的信号通路中参与调控植物生长发育（Choe et al.，1998；Chung et al.，2010；Liu et al.，2015）。

Yuan 等（2018）研究发现在拟南芥 atcamta3/sr1 突变体中 ARF18 和 DWF4 表达受到抑制，IAA1 表

达也受到抑制，其他生长素相关基因 At5g35735、IAA19、SAUR41 和 SAUR9 则被诱导，BR 介导信

号通路中的 BRL3 和 BZR1 表达分别被诱导和抑制，这都说明 AtCAMTA3/SR1 可能通过生长素和 BR
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介导的信号通路参与植物生长发育。 

果实成熟是植物生长发育过程中一个非常重要而复杂的时期，外界环境以及自身都会对果实成

熟产生影响，还有研究表明 Ca2+与果实成熟相关（Llop-Tous et al.，2002；王文雅，2004；吕双双，

2009）。Yang 等（2012）发现番茄 7 个 CAMTA/SR 在果实发育和成熟过程中差异表达。由于 CAMTA/SR

受乙烯诱导，而乙烯又与果实成熟关系密切（Seymour et al.，2002；Klee & Giovannoni，2011），所

以 Yang 等（2012）又对绿果期番茄进行外源乙烯处理，结果 7 个 CAMTA/SR 表达量都升高，番茄

果实成熟突变体 rin 中 SlCAMTA/SR 的表达模式也发生了改变，因此作者提出番茄 CAMTA/SR 可能

作为发育信号、钙信号和乙烯信号的结点在番茄果实发育与成熟中起着重要作用。褚桂花（2015）

研究发现番茄破色期 4 d 后 SlSR4 突变体果实中 PG、PE1 和 CEL2 这 3 个与果壁代谢相关基因的表

达量升高，这说明 SlSR4 可能影响了番茄果实的软化。对于该基因调控机理还有待于进一步研究。 

衰老是植物生长发育的最终阶段。最初在烟草中分离到的 NtER1（CAMTA）受乙烯诱导表达迅

速升高，而且衰老叶片中的表达量明显高于嫩叶（Yang & Poovaiah，2000），说明该基因参与了乙

烯引起的衰老过程。Nie 等（2012）通过 ChIP 实验验证了 AtCAMTA3/SR1 可以与 EIN3（ethylene 

insensitive 3）启动子区结合，拟南芥 atcamta3/sr1 突变体中 EIN3 表达量升高，但在 sr1-4D 突变体

中表达量降低，说明 EIN3 受 AtCAMTA3/SR1 负调控，将 sr1-1 和 sr1-4D 突变体用外源乙烯处理 3 d

后观察，发现 sr1-1 突变体受乙烯诱导的衰老增强，sr1-4D 突变体则相反，另外在 ein3-3 sr1-1 突变

体中 atcamta3/sr1-1 的乙烯诱导的衰老表型受到抑制，这些结果都表明 AtCAMTA3/SR1 直接参与了

乙烯引起的衰老过程。 

4  CAMTA/SR 与逆境胁迫响应 

4.1  通用胁迫反应 

通用胁迫反应（general stress response，GSR）又叫核心逆境响应，是植物在进化过程中形成的

为了应答环境胁迫而产生的一系列快速的基本响应（Kültz，2005；López-Maury et al.，2008；曾后

清 等，2015），其核心是将外界刺激转移到细胞反应，通过生理和代谢的重新调整以应对外界刺激

（Benn et al.，2016）。Walley 等（2007）用机械损伤作为胁迫刺激拟南芥叶片后进行全基因组微阵

列分析，鉴定到了快速损伤响应（rapid wound response，RWR）基因，生物信息分析发现 RWR 启动

子中富含 1 种新基序，被命名为快速胁迫响应元件（rapid stress response element，RSRE，CGCGTT），

同时通过含有 RSRE 元件的基因启动子融合荧光素酶报告基因，发现许多刺激，如冷、病虫害等都

会快速和瞬时激发 RSRE 下游荧光素酶基因的表达，因此把 RSRE 认定为是一种胁迫快速响应的

GSR 元件。为了鉴定和整合 GSR 的调控成分，Benn 等（2014）借助已公开的微阵列数据研究快速

和瞬时应激响应基因中 RSRE 基序，结果发现有 Ca2+爆发诱导能力的 flg22 可以强烈激发 RSRE 下

游荧光素酶基因的表达，瞬时表达分析发现 CAMTA3 介导的 RSRE 元件的转录激活具有序列特异

性，进一步的试验结果表明 CAMTA2 和 CAMTA4 在激活这一应激反应的转录中有协同作用。为深

入了解 GSR 的信号转导过程，Bjornson 等（2014）通过 EMS 诱变 4×RSRE::LUC 拟南芥进行正向

遗传筛选，得到了一种 RSRE 活性降低的 CAMTA3 缺失突变体 camta3-4，这也证实了 Benn 等（2014）

的结果。camta3-4 mekk1-5 双突变体中 4×RSRE::LUC 活性的降低与 camta3-4 突变体相似，这说明

CAMTA3 在激活 RSRE 时位于 MEKK1 的下游，对于 CAMTA3 与 MEKK1 介导的级联信号之间的联

系还有待深入研究。MEcPP（methylerythritol cyclodiphosphate）是一种逆行信号代谢物（Xiao et al.，



谷家茂，王晨扬，王  峰，齐明芳，刘玉凤，李天来. 
CAMTA/SR 在植物生长发育及逆境响应中的作用. 
园艺学报，2021，48 (4)：613–631.                                                                                     617 

 

2012），Benn 等（2016）通过遗传学和药理学方法发现 MEcPP（methylerythritol cyclodiphosphate）

可以通过 CAMTA3 诱导一个应激反应中心，将信号转导到 GSR 相关基因，这证实了质体逆行信号

代谢物在应激诱导的转录网络中的融合。 

4.2  CAMTA/SR 与非生物胁迫 

4.2.1  低温胁迫 

在低温胁迫前，先对植物进行一段时间的亚低温处理，从而使其耐寒性增强的过程称为冷驯化

（Thomashow，1999）。关于冷驯化机制的研究主要在冷响应基因、物质代谢以及其他相关的信号通

路（Thomashow，1999；Chinnusamy et al.，2007；李卉梓，2019）。CBF/DREB（C-repeat-binding-factors/ 

dehydration-responsive element binding proteins）家族在冷响应调控通路中有着重要作用，该家族可

以直接结合一些冷响应基因的启动子区域并且调控这些基因的表达。目前已经鉴定到的 CBF 家族基

因有 CBF1、CBF2 和 CBF3，也被称为 DREB1b、DREB1c 和 DREB1a（Liu et al.，1998；Medina et al.，

2011；Miura & Furumoto，2013）。Doherty 等（2009）的研究表明拟南芥 CAMTA3 可以与 CBF2 启

动子区域的 CM2（CCGCGT）基序结合，正向调控 CBF2 的表达，但是 camta3 突变体的耐寒性与

野生型差异并不明显，CAMTA1 和 CAMTA3 在低温下表达模式比较相似，进一步获得 camta1 camta3

双突变体，经过 7 d 的冷驯化后双突变体的耐寒性减弱，这说明 CAMTA1 和 CAMTA3 可能共同参与

拟南芥耐冷性的调控。Lee 和 Seo（2015）通过酵母双杂交和 BiFC 证明了拟南芥 CAMTA3 与 HHP2

（heptahelical protein 2）互作，经冷诱导后突变体 hhp2-1 中 CBF2 的表达情况与在 camta3 突变体中

相似（Doherty et al.，2009），这说明 HHP 可以与 CAMTA3 共同参与对 CBF 的转录调控。Kidokoro

等（2017）发现在温度骤降时，拟南芥 CAMTA3 和 CAMTA5 可以诱导 CBF1/DREB1b 和 CBF2/DREB1c

的表达，但是这两个基因不参与温度缓慢降低的响应。 

Du等（2009）发现 25 ℃时拟南芥 camta3/sr1突变体与野生型生长状况没有明显差异，但是 20 ℃

时突变体生长明显受到抑制，同时还发现 SA 含量显著增加，这说明 camta3/sr1 对温度下降非常敏

感。之前研究发现低温下 SA 积累会使植物生长受到影响（Scott et al.，2004），Kim 等（2013）检

测了 22 ℃下 camta1 camta2 camta3 三重突变体、camta1 camta2、camta1 camta3、camta2 camta3 双

突变体以及 camta1、camta2、camta3 突变体中的 SA 含量，发现三重突变体的 SA 含量显著增加，

三重突变体和 camta3 突变体中 ICS1、CBP60g 和 SARD1 这些与 SA 积累相关基因的表达量也显著

升高，这表明 CAMTA1、CAMTA2 和 CAMTA3 在功能上存在冗余，都可以抑制 SA 的合成，在 4 ℃

处理后 3 个基因中只有 CAMTA3 被诱导表达，这或许可以解释为什么 camta3 突变体对温度下降敏

感（Du et al.，2009）。为了进一步明确低温下 CAMTA3 如何抑制 SA 通路基因表达，Kim 等（2017）

将 CAMTA3 启动子调控 CAMTA3-GFP 变异体蛋白转化进 camta2 camta3 双突变体植株，结果发现

CAMTA3-GFP 的表达抑制了双突变体中 SA 通路基因的表达。之前 Du 等（2009）提出 CAMTA3 抑

制SA通路基因的表达需要CaM与CaMBD绑定，Kim等（2017）却发现不包含CaMBD的CAMTA3334

对 SA 通路基因的表达的影响更明显，而且还抑制了 SA 的生物合成，最终确定 CAMTA3 的 N 端区

域（氨基酸残基 1 ~ 344）作为 1 个 NRM（N-terminal repression module）就可以抑制低温下 SA 通

路基因的表达。 

王晴晴（2013）发现油菜 BnCAMTA1 受冷胁迫诱导表达升高，在拟南芥中过表达 BnCAMTA1

增强了植株的耐冷性，酵母单杂交试验证明在酵母细胞中 BnCAMTA1 可以与 AtCBF2 互作，这与

拟南芥 CAMTA 可以与 CBF2 结合调控 CBF2 表达的结果（Doherty et al.，2009）相同，这说明

BnCAMTA1 确实参与了 CBF 介导的信号通路；冷胁迫后 BnCAMTA1 过表达植株中 CBF1 的表达量
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比野生型高，但 CBF2 的表达量却比野生型低，推测 BnCAMTA1 可能对 CBF2 的表达有抑制作用。

前人研究发现冷胁迫后 CBF2 沉默植株的 CBF1 和 CBF3 表达量升高，说明 CBF2 对 CBF1 和 CBF3

有负调控作用（Thomashow，2010）。对于 BnCAMTA1 对 CBF2 具体调控机制还有待于进一步研究。 

可变剪切（alternative splicing，AS）对基因的表达调控有重要作用，而且与外界胁迫关系密切

（Barbazuk et al.，2008；Filichkin et al.，2015；Kimura et al.，2015）。Wei 等（2017）分析了冷胁迫

下毛果杨（Populus trichocarpa）和大青杨（Populus ussuriensis）两种杨树中 CAMTA 的可变剪切模

式，首先得到了 PtCAMTA1 ~ PtCAMTA7 这 7 种剪切变异体，然后通过剪接变异体特异性引物进行

qRT-PCR 分析，发现冷胁迫下毛果杨 PtCAMTA 大部分剪接变异体在根中下调表达，在叶片中大部

分基因短时间内受冷诱导，但 CAMTA 在毛果杨和大青杨叶片中的表达模式不同，可能是它们之间

耐寒性有差异。Kim 等（2014）通过 QTL 定位到了 qSCT1 和 qSCT11 两个与水稻抗冷性相关位点，

CAMTA 是 qSCT1 的候选基因之一，这将有助于水稻耐寒品种的培育。刘丹丹（2016）对 4 ℃处理

后的菜薹花粉进行转录组分析，发现 81 个差异表达的 lncRNA，对这些 lncRNA 进行靶基因分析，

其中 CAMTA1、CAMTA2 和 CAMTA3 响应低温胁迫，分析在拟南芥中这 3 个基因低温下的调控过程

可能对研究菜薹花粉响应低温胁迫的分子机制有参考作用。 

以上研究中不同物种 CAMTA/SR 对低温都有响应，很多都可能与 CBF 介导的信号通路相关。

有研究发现低温下同时涉及依赖和非依赖 ABA 信号转导过程（Liu et al.，2002；Sun et al.，2009），

CBF 属于非依赖 ABA 信号途径，此外许多物种的 CAMTA/SR 也响应 ABA，是否存在低温下与

CAMTA/SR 相关的依赖 ABA 信号途径还不得而知。 

4.2.2  干旱胁迫 

通过对干旱胁迫后的水稻进行转录组分析，Moumeni 等（2011）发现 1 个对干旱有响应的

CAMTA。Pandey 等（2013）研究发现，经干旱胁迫后 atcamta1 突变体植株生长缓慢，对干旱更加

敏感，且水分利用效率和光系统Ⅱ效率降低；对基因芯片表达谱分析发现干旱胁迫下 atcamta1 突变

体中许多渗透平衡、细胞凋亡、DNA 甲基化和光合作用相关基因都发生显著变化，并且有很多受

AtCAMTA1 正调控的基因对胁迫响应和渗透平衡起正调控作用，对光合作用起负调控作用，这些调

控途径主要通过 RAB18、COR78、CBF1 和 ERD7 等应激响应基因来调控，这些应激响应基因的表

达又受 DREB、bHLH 和 MYB 等转录因子的调控，而这些转录因子又被 AtCAMTA1 激活。此外

AtCAMTA1 还产生对 ABA 的响应，综合所得结果认为 AtCAMTA1 可能通过调控转录因子的表达和

ABA 的响应来调控干旱恢复。王国平（2015）研究发现拟南芥 AtCAMTA3/SR1 同样响应干旱胁迫，

atcamta3/sr1 突变体对干旱敏感，过表达植株对耐旱性增强。研究表明 atcamta3/sr1 突变体中 SA 过

量积累（Du et al.，2009；Kim et al.，2013）。Miura 等（2013）的研究表明 SA 的积累会影响植物对

干旱的敏感性，PAD4 是 SA 合成途径中的 1 个重要酶（Zhou et al.，1998）。王国平（2015）将 SA

积累被阻断的双突变体 atcamta3/sr1-1 pad4 和 atcamta3/sr1-1 进行两周干旱胁迫，发现双突变体更加

耐旱；突变体 pad4 与野生型相比对干旱更加敏感，这说明 atcamta3/sr1 对干旱敏感与自身 SA 的过

量积累有关。 

Li 等（2014）发现番茄 CAMTA/SR 中的 SlSR1L 和 SlSR2L 受干旱胁迫的诱导，之后通过 VIGS

诱导 SlSR1L 沉默，干旱处理后沉默植株抗旱性下降，叶片水分损失加快，根系生物量降低，许多干

旱胁迫响应基因表达降低，这说明 SlSR1L 可以正向调控番茄的抗旱性。Meer 等（2019）在香蕉

CAMTA/SR 中发现了与 AtCAMTA1 和 SlSR1L 功能相似的成员，MuCAMTA1 经干旱胁迫后上调表达

40 倍，认为其可能是提高香蕉抗旱性的理想基因。Noman 等（2019）研究发现干旱胁迫下过表达
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GmCAMTA12 的拟南芥植株生长基本正常，野生型变得干枯，复水后野生型植株成活率不足 60%，

过表达植株则在 80%以上；之后用甘露醇处理种子后测定发芽率，结果发现过表达种子发芽率明显

高于野生型。在大豆中过表达 GmCAMTA12 提高了毛状根的抗旱性，脯氨酸含量、MDA 和 CAT 等

相关生理指标的测定结果也证明了这一点（Noman et al.，2019）。张静（2019）发现在烟草中过表

达柑橘 CitCAMTA8 和 CitCAMTA9 并进行干旱处理后，过表达 CitCAMTA8 的植株萎蔫程度比野生型

轻，恢复效果较好，且抗逆相关基因 NtCAT、NtSOD、NtPOX2 和 NtP5CR 表达量也明显高于野生型，

进一步说明了 CitCAMTA8 的过表达使烟草对干旱的敏感性降低，由此可以推断 CitCAMTA8 正向调

控对干旱的响应；而过表达 CitCAMTA9 的植株与野生型没有明显差异。 

4.2.3  盐胁迫 

Galon 等（2010）在拟南芥 AtCAMTA1 启动子区域融合 GUS 报告基因，并进行不同浓度梯度的

盐胁迫 1 周，之后对植株进行组织化学分析，发现随着盐浓度的增加叶片中的 GUS 表达量也随着增

加。Prasad 等（2016）通过高通量 RNA-seq 对拟南芥野生型、camta3/sr1 突变体和功能互补植株进

行测序，鉴定到约 3 000 个 CAMTA3/SR1 调控的基因，其中约有 60%差异表达基因的启动子区含有

1 个已知的 CAMTA3/SR1 的 DNA 结合位点，这些基因可能是 CAMTA3/SR1 的靶基因，GO 富集分

析揭示 CAMTA3/SR1 在盐胁迫中的潜在作用。ChIP-PCR 结果表明 CAMTA3/SR1 可以结合一些盐

响应基因的启动子，这说明 CAMTA3/SR1 可以直接抑制盐响应基因的表达，以此负调控植株的耐

盐性。褚桂花（2015）发现 SlSR4 可以正向调控盐胁迫响应，盐胁迫诱导正常植株 SlSR4 的表达最

为明显，slsr4 沉默植株的下胚轴生长受到抑制，对盐胁迫的耐受性降低。胡荣（2015）对 5 个不结

球白菜品种进行盐胁迫，测定了 BcCAMTA3.1 和 BcCAMTA5 的表达情况，结果显示 BcCAMTA5 在

品种‘001’中有胁迫响应，BcCAMTA3.1 和 BcCAMTA5 在‘006’‘009’‘012’和‘602’4 个品种

中有胁迫响应。Shkolnik 等（2019）在拟南芥盐胁迫后转录组测序分析发现，野生型种子在萌发过

程中有 1 020 个基因上调，1 467 个基因下调，分别有 62%和 84%的基因受到 AtCAMTA6 的直接或

间接控制；在 atcamta6 突变体中许多盐胁迫相关基因（如 SOS1、NHX1、ABI5 和 DREB19）的表达

模式发生了变化，这些基因的启动子区域很多都包含 ABA 响应元件，由此可以推断 AtCAMTA6 可

能通过 ABA 信号通路调控种子萌发过程中对盐胁迫的响应，也可能通过控制其他转录因子进而协

调下游基因参与对盐胁迫的响应，这与干旱胁迫下 AtCAMTA1 的调控机制有相似之处。在对柑橘根

部盐胁迫后进行 RNA-seq 测序，GO 富集分析发现 CAMTA 等转录因子在盐胁迫下差异表达，说明

柑橘中同样有 CAMTA 参与了对盐胁迫的响应，具体的耐盐分子机制还有待于进一步研究（Xie et al.，

2018）。Büyük 等（2019）研究了菜豆抗性品种和敏感型品种中 CAMTA 在盐胁迫下的表达，qPCR

结果表明几乎所有 CAMTA 在两个品种间差异表达，据此推断这类基因在盐胁迫下的应激响应中发

挥作用。 

4.3  CAMTA/SR 与生物胁迫 

4.3.1  CAMTA/SR 参与植物对病原体的防御 

生物胁迫同样是影响植物生长发育的重要因素，植物应对病原体对自身影响的过程中进化出了

双层先天免疫防御系统（Chisholm et al.，2006；Jones & Dangel，2006），分别为病原体/微生物相关

分子模式（pathogen-associated molecular patterns，PAMPs）触发免疫（PAMP-triggered immunity，

PT1）和效应触发免疫（effector-triggered immunity，ETI）。SA 在植物的先天免疫防御以及系统获得

性抗性（systemic acquired resistance，SAR）中扮演重要角色（Vlot et al.，2009；An & Mou，2011），

Ca2+在植物防御信号通路中也有着不可缺少的作用（Lecourieux et al.，2006），许多研究表明
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CAMTA/SR 对生物胁迫有响应，尤其对 AtCAMTA3/SR1 的研究较多，且发现其对病原体防御起到负

调控作用，同时很多调控与 SA 相关。 

研究发现，拟南芥 atcamta3/sr1 突变体能够自发诱导植物免疫反应，atcamta3/sr1 表现出的多为

组成型抗病表型，如生长受到抑制、叶片黄化、抗病相关基因的组成型表达和抗病性增强等（Galon 

et al.，2008；Du et al.，2009）。在 atcamta3/sr1 突变体中 SA 过量积累，当其过量表达 SA 降解酶基

因 NahG 或敲除对 SA 合成起正向调控作用的 ICS1 或 PAD4，都可以消除植株的上述抗病表型，说

明这些抗病相关表型的出现都与 SA 的过量积累有关（Du et al.，2009；曾后清 等，2015）。Du 等

（2009）在拟南芥 AtCAMTA3/SR1 的 CaMBD 的氨基酸序列做了 3 处突变 cM1、cM2 和 cM3，其

中 cM1与CaM绑定，结果发现 cM2和 cM3中抗病相关基因PRs和SA信号基因的表达比atcamta3/sr1

中的低，但明显高于野生型，可以看出，没有与 CaM 结合活性的突变体在功能上受到损害，说明

AtCAMTA3/SR1 与 Ca2+/CaM 的结合对植物防御反应的产生十分重要。 

EDS1（enhanced disease susceptibility 1）是 SA 介导的信号通路上游的免疫调节因子，对 SA 介

导的防御反应起正向调控作用（Falk et al.，1999）。ChIP 试验证明了 AtCAMTA3/SR1 可以直接与

EDS1 启动子区域的 CGCG-box 结合，使 EDS1 的表达受到抑制，进而使 SA 含量降低，影响到对

Pst DC3000 的抗性（Du et al.，2009）。Nie 等（2012）通过 EMSA 和 ChIP 试验证明了 AtCAMTA3/SR1

与同样正向调控 SA 介导的防御反应的 NDR1（NON-RACE-SPECIFIC DISEASE RESISTANCE 1）结

合（Century et al.，1997），并且参与调控植物对白粉病菌（Golovinomyces cichoracearum）的抗病过

程。当给拟南芥 6 种 CAMTA/SR 单突变体接种核盘菌（Sclerotinia sclerotiorum）后，atcamta3/sr1 突

变体对核盘菌的抗病性比野生型和其他突变体更强，且 BAK1 和 JIN1 表达量明显高于野生型，而且

这两个基因启动子包含 CGCG 顺式作用元件，CAMTA3/SR1 可能是通过调控这两个基因来调控对

核盘菌的抗性（Rahman et al.，2016a）。Rahman 等（2016b）给 atcamta3/sr1 接种水稻黄单胞菌

（Xanthomomonas oryzae pv. oryzae，Xoo），其 EDS1、CBP60g 和 NDR1 的表达量明显增加，说明这

些基因也可能是 AtCAMTA3/SR1 的靶基因，以此来参与 AtCAMTA3/SR1 对 Xoo 的非宿主抗性的调

控。Yuan 等（2018）的 Affymetrix 微阵列分析结果表明 AtCAMTA3/SR1 对大多数 PTI、ETI、SA 和

JA 介导的信号通络的免疫相关基因存在负调控作用。此前 Rahman 等（2016a）发现 camta3/sr1 接

种核盘菌后 SA、JA 和乙烯防御信号通路一些相关基因表达量明显升高。EMSA 和 ChIP 试验也进一

步证明了 AtCAMTA3/SR1 与靶基因启动子区的 CGCG-box 相互作用，在平衡植物生长和免疫中发

挥作用，而这似乎也说明了 Rahman 等（2016b）提出的靶基因的转录调控可能是 AtCAMTA/SR 的

主要作用。徐雅静（2019）通过EMSA和启动子活性的LUC报告分析确定了CBP60g是AtCAMTA3/SR1

的直接作用靶标，而 SARD1可能受其间接调控；进一步给 camta3/sr1接种核盘菌和Xoo，发现CBP60g

和 SARD1 正向调控两种菌的抗性；对 SA 通路中关键基因的突变体同样进行接种，分析得出 SA 也

参与了 CAMTA3/SR1 对核盘菌抗性的调控。 

系统获得性抗性（SAR）是植物受到病原菌侵染后在远离侵染点的部位还能产生防御反应，从

而增强对病原体的抵抗力的一种机制，这其中需要信号分子 SA 的参与（Malamy et al.，1990；Grant 

& Lamb，2006；Mishina & Zeier，2007）。Jing 等（2011）通过一种高通量的 SAR 筛选体系进行大

规模的正向遗传学筛选，得到了 1 个有明显 SAR 缺陷的突变体并命名为 camta3-3D，此外该突变体

还表现出对病原体的敏感性增强，AtCAMTA3/SR1 过表达植株与该突变体表型相同，对病原体也更

加敏感，这更进一步证明了 AtCAMTA3/SR1 在病原体防御中起负调控作用，而且还参与调控 SAR。

EDR2（enhanced disease resistance 2）在植物体内参与调控抗白粉病的关键基因，而且同样涉及到
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SA 信号通路，在拟南芥中该基因突变增强了植株对白粉病的抗性（Tang et al.，2005）。Nie 等（2012）

通过遗传学的方法在筛选 edr2 抑制子突变体的过程中，发现了可以抑制 edr2 各种表型的抑制子

sr1-4D，其为显性突变体，是 AtCAMTA3/SR1 的功能获得性突变体，其突变区域在 AtCAMTA3/SR1

的 CaMBD。通过接种不同菌株发现，sr1-4D 突变体对多种病原菌的抗性增强，SA 积累也较少。而

且 sr1-4D 和 camta3-3D 的突变位点相同，都是 AtCAMTA3/SR1 上的 C 突变为 T，使得该基因 IQ 基

序的 855 位的 1 个丙氨酸（Ala-855）突变为缬氨酸（Jing et al.，2011；荆贝贝，2012；Nie et al.，

2012）。但是为什么这个位点的突变会使突变体抗性增强尚不清楚。此外，Nie 等（2012）提出，虽

然 sr1-4D 使 edr2 抗病表型受到抑制，但是 AtCAMTA3/SR1 与 EDR2 并不存在直接调控，或许还有

SA 信号通路的参与。Jing 等（2011）和 Nie 等（2012）的研究证实了 CAMTA3/SR1 在植物 SAR 中

有重要作用，但是如何调控 SAR 尚不清楚。 

哌啶酸（Pipecolic，Pip）和 N–羟基哌啶酸（N-hydroxypipecolic acid，NHP）参与调控植物 SAR

（Návarová et al.，2012；Chen et al.，2018）、ALD1（AGD2-like defense response protein1）和 FMO1

（flavin-dependent-monooxygenase 1），是 Pip 和 NHP 生物合成的关键催化酶，植物受病原菌侵染后，

这两种酶会被诱导而强烈表达（Bernsdorff et al.，2016）。Kim 等（2013）的研究表明，拟南芥 CAMTA1、

CAMTA2 和 CAMTA3 抑制 SA 的合成和免疫基因的表达，在 camta1 camta2 camta3 三重突变体中，

ICS1 被高度诱导表达，同时 SA 大量积累而且抗病能力增强。与 Du 等（2009）对 AtCAMTA3/SR1

的研究一致，Kim 等（2013）研究发现，拟南芥 CAMTA1、CAMTA2 和 CAMTA3 都可以抑制 ICS1

的表达并且使 CBP60g、EDS1 和 PAD4 等正向调控 ICS1 的基因表达受到抑制。Huang 等（2020）通

过对拟南芥 camta1 camta2 camta3 三重突变体进行正向遗传筛选，鉴定到 1 个细胞周期蛋白依赖性

激酶 CDK8（cyclin-dependent kinase 8），发现 CDK8 的突变部分抑制了该三重突变体的矮小表型及

其介导的自身免疫；此外，在未感染的条件下，SA 的生物合成基因如 ICS1 和 EDS5 的表达在 cdk8

中显著下调，这表明 CDK8 正向调节 SA 稳态和 SAR。Sun 等（2020）通过 ChIP 试验也证明了 CBP60g

是 AtCAMTA3/SR1 的直接靶基因，atcamta3/sr1 的自身免疫被 sard1 cbp60g 双突变体和 NHP 合成缺

陷突变体 ald1 和 fmo1 所抑制。通过筛选 camta1 camta2 camta3 三重突变体的抑制子，得到了各种

阻断 SA或NHP生物合成或信号传导的突变体，这些突变体几乎可以完全抑制 camta1 camta2 camta3

三重突变体的自身免疫。Kim 等（2020）研究发现，拟南芥被病原体侵染后，CAMTA1、CAMTA2

和 CAMTA3 的功能被抑制，CBP60g 和 SARD1 表达量升高，从而诱导 ICS1、ALD1 和 FMO1 的表达

并促进 SA、Pip 和 NHP 的生物合成，最终导致防御基因诱导表达；另外，Pip/NHP 被输送到远端未

受感染的叶片，导致 NPR1 蛋白水平升高，细胞对低内源 SA 敏感度提高，同时诱导 NPR1 介导的

ICS1、ALD1 和 FMO1 的表达，促进 SA、Pip 和 NHP 的生物合成和 SAR 的启动。 

植物的自身免疫受体包括模式识别受体（pattern recognition receptors，PRRs）和细胞内的核苷

酸结合的富含亮氨酸重复序列（nucleotide binding-leucine-rich repeat，NLR）受体，植物的免疫系统

PTI 和 ETI 分别由 PRRs 和 NLR 激活（Boller & Felix，2009；Dangl et al.，2013；Jones et al.，2016）。

Jacob 等（2018）对 camta3-D 突变体的 RNA-seq 数据表明，CAMTA/SR 参与了 PTI 和 ETI 的初级

转录反应，并且与 PRRs 和 NLR 介导的抗病途径密切相关，而且确定了 CAMTA/SR 是这两条信号

通路的早期交汇点，而这可能使 CAMTA/SR 成为病原菌的靶点。此前 Lolle 等（2017）研究得出 camta3

会激活 NLR，导致宿主植物细胞的死亡，而 Jacob 等（2018）发现，NLR 对 CAMTA/SR 的调控进一

步表明了该家族在植物先天免疫中的重要性。许多研究将 NLR 与自身免疫联系起来（Bonardi et al.，

2011；Zhang et al.，2012；邢苗苗 等，2019）。Lolle 等（2017）构建了 108 个显性抑制（dominant-negative）
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NLR（DN-NLR）突变体，其中包含 atcamta3/sr1 突变体，并对不同突变体的自身免疫抑制进行筛

选，发现了两个可以保卫 CAMTA3 的 NLR-DSC1（dominant suppressor of CAMTA3 1）和 DSC2，

DSC1 和 DSC2 可以抑制 atcamta3/sr1 突变体的自身免疫。 

除了在拟南芥中有 CAMTA/SR 参与的对病原体防御的研究报道以外，其他植物中也有较多研究。

水稻中 AtCAMTA3/SR1 同源基因 OsCBT 的缺失明显抑制水稻生长，但是突变体植株对水稻黄单胞菌

和稻瘟菌的抗性增强，这说明 OsCBT 同样是 1 个应对病原体防御的负调控因子（Koo et al.，2009）。

李小辉（2014）发现灰霉菌（Botrytis cinerea）和 Pst DC3000 侵染番茄后 SlSRs 被诱导表达。Li 等

（2014）通过 VIGS 技术诱导 SlSR1 和 SlSR3L 沉默，结果发现沉默植株对灰霉菌和 Pst DC3000 的

抗性增强，与 atcamta3/sr1 突变体可以自发诱导活性氧产生（Galon et al.，2008）一样，这两种沉默

植株也可以自发诱导 H2O2 积累，同时还发现防御相关基因表达量升高。王悦琳（2013）发现在被

叶锈菌（Puccinia triticina）侵染的小麦叶片中 TaCAMTA4 表达量明显降低，推断该基因可能在小麦

抵抗叶锈菌侵染过程中起负调控作用，牛笑南（2015）通过 BSMV-VIGS 沉默小麦 TaCAMTA4 后发

现，沉默植株的叶片上叶锈菌小种 165 的生长发育受到抑制，叶锈菌小种 260 引起的 HR

（hypersensitive reaction）死亡面积减小，这进一步证明了该基因在小麦抵抗叶锈菌侵染的过程中起

负调控作用；通过转录测序后对差异表达基因进行 GO 分析和 Pathway 分析发现，TaCAMTA4 的沉

默也影响了抗叶锈菌相关基因的表达。Rahman 等（2016a）发现在油菜中 BnCAMTA3A1 和

BnCAMTA3C1 在被核盘菌侵染早期被显著诱导表达。Li 等（2019）在陆地棉中得到 1 个黄萎病抗性

基因 GhDSC1，将其在拟南芥中表达后发现在拟南芥中响应黄萎病与 JA 信号通路相关基因的表达与

GhCAMTA3 的表达模式相似，说明 DSC1 和 CAMTA3 在拟南芥对黄萎病的响应中存在协同效应。

Chang 等（2020）通过 RNA 测序以及 ChIP 等方法证明 MeCAMTA3 通过调控 cassava-Xam 互作过

程中的多种免疫应答和广泛的转录重组负调控植物对木薯细菌性枯萎病的抗性。 

既然 AtCAMTA3/SR1 对病原体防御起到负调控作用，那植物在受到病原体侵害时如何消除这种

负调控，然后形成有效的防御作用。Zhang等（2014）通过CytoTrap双杂交筛选到1个与AtCAMTA3/SR1

互作蛋白 SR1IP1（SR1 interaction protein 1），过表达 SR1IP1 会使植株对病原体的抗性增强，进一

步研究表明 SR1IP1 是 1 个基于 cullin 3 的 E3 泛素连接酶，在受到病原体入侵时，它可以调节

AtCAMTA3/SR1 的泛素化和降解，这都说明该基因是植物防御的正调控因子，但是这条降解途径如

何被激活还不清楚。 

4.3.2  CAMTA/SR 参与植物对虫害的防御 

Qiu 等（2012）发现拟南芥 atcamta/sr1 突变体更容易受到食草动物的伤害。当植物受到食草动

物伤害时，防御激素 JA 含量会升高（Howe & Jander，2008），但是在 atcamta/sr1 中却发现 JA 含量

降低，SA 含量升高（Qiu et al.，2012），此前有研究表明 JA 和 SA 之间可以相互协同也有拮抗作用

（Glazebrook，2005；Beckers & Spoel，2006；Thaler et al.，2012），因此 Qiu 等（2012）认为可能

是 AtCAMTA3/SR1 通过调控内源 SA 含量调节 JA 的生物合成。 

硫代葡萄糖苷（glucosinolate，GS）是一种存在于植物体中与植物病虫害关系密切的物质。也

有研究发现 Ca2+与 CaM 和 GS 代谢相关（Levy et al.，2005；Miao & Zentgraf，2007；王军伟 等，

2019）。Laluk 等（2012）发现在 atcamta3/sr1 中几种与 GS 代谢相关基因表达量明显降低，可以看

出 AtCAMTA3/SR1 在硫代葡萄糖苷代谢中有着重要作用。 



谷家茂，王晨扬，王  峰，齐明芳，刘玉凤，李天来. 
CAMTA/SR 在植物生长发育及逆境响应中的作用. 
园艺学报，2021，48 (4)：613–631.                                                                                     623 

 

5  有关 CAMTA/SR 的其他研究 

植物激素信号调控网络是植物在应对环境变化过程中的重要调控机制， CAMTA/SR 在发挥作用

时涉及到 SA、JA 和乙烯相关的信号通路，说明 CAMTA/SR 在激素信号响应过程中有着重要作用。

BZR1（brassinazole resistant 1）和 BZR2 是参与 BRs 介导的信号通路以及调节植物生长发育的转录

因子（He et al.，2002；Ryu et al.，2010；Sun et al.，2010；Yu et al.，2011）。Wang 等（2013）在分

析拟南芥 BR 信号通路关键组分时鉴定到 AtCAMTA5 可能是 BZR1 的互作蛋白。AtCAMTA5 可以

调控 CBF2 的表达，而 CBF2 又是 BZR1 和 BZR2 的靶基因（Wang et al.，2013；Li et al.，2017），

这说明 AtCAMTA5 可能参与 BR 介导的信号通路。 

蛋白磷酸化是调控植物生长发育以及应对多种应激反应的一种的翻译后修饰。Lü 等（2014）通

过对二穗短柄草（Brachypodium distachyon）幼苗叶片进行大规模磷酸化蛋白质组分析，得到了 58

个磷酸化转录因子，其中有 3 个显著表达的 CAMTA/SR。此前 Jones 等（2009）通过质谱法在

AtCAMTA/SR 中也有鉴定到磷酸化位点，这说明 CAMTA/SR 功能的发挥可能还与蛋白的磷酸化修

饰相关。 

热处理是一种常见的提高果蔬抗冷性的采后处理方法（Wang et al.，2012）。王海波等（2018）

发现，香蕉经热处理后 3 h 内 MaCAMTA3 表达迅速增加，7 ℃下其表达先下降后上升再降低，经热

处理后再低温贮藏，其表达基本都比对照高，这说明 MaCAMTA3 可能在热处理诱导香蕉产生抗冷

性的过程中发挥着作用。褚桂花（2015）报道番茄 SlSR4 对果实软化以及贮藏性有影响，推断这类

基因可能在果实采后贮藏中有一定作用。 

Tokizawa 等（2015）发现，拟南芥根系在 AlALMT1（Aluminum-activated malate transporter 1）

作用下可以分泌苹果酸盐来保护自身不受铝毒伤害，AtCAMTA2 可以正向激活 AtALMT1，说明

AtCAMTA2 可能有助于植物减少铝毒对自身的伤害。Kakar 等（2018）发现，在镉胁迫后烟草叶片

中有 4 个 CAMTA 显著表达，根中有 7 个表达，还有 1 个在根中显著下调。Pant 等（2018）发现棉

花 GhCAMTA2A.2 和 GhCAMTA7A 的表达与棉纤维强度成正相关，说明它们可能参与纤维发育。霍

智慧（2015）克隆了紫花苜蓿的 MsCAMTA1 并进行遗传转化，为在紫花苜蓿中的功能研究奠定了基

础。昌燕李和韦运谢（2020）从木薯中克隆到 1 个 MeCAMTA，并进行了生物信息学分析，以期能

够进一步探究该基因在木薯中的功能。随着不同物种 CAMTA/SR 不断鉴定，对其功能的研究也将更

为深入。 

6  总结与展望 

综上所述，CAMTA/SR 家族对多种逆境以及激素都存在响应，其功能丰富而且有很大应用价值。 

目前在许多物种中都鉴定到了 CAMTA/SR。参考模式植物拟南芥的研究，或许其他物种的

CAMTA/SR 之间也存在功能冗余或者需要协调发挥作用，这些尚不清楚，可以通过构建多重突变体

等其他技术手段来进一步研究它们的功能。SR1IP1 是植物抗病过程中参与 AtCAMTA3/SR1 泛素化

降解的蛋白，在其他胁迫下 SR1IP1 是否仍能降解以及是否存在其他降解 CAMTA/SR 的过程尚不清

楚，对 CAMTA/SR 其他蛋白翻译后修饰如磷酸化等在逆境中的作用也有待于深入研究。许多物种

的 CAMTA/SR 成员对 ABA 有响应，虽然与 CAMTA/SR 相结合的顺式作用元件与 ABA 响应元件相似，

但是 CAMTA/SR 是否参与 ABA 的信号转导还没有直接证据。目前已经通过测序鉴定出了许多可能
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受 CAMTA/SR 调控的靶基因，但是不同环境下具体的调控机制还需进一步深入研究，以便更好地

明确 CAMTA/SR 的作用。CAMTA/SR 与其他蛋白之间的互作研究以及对 CAMTA/SR 上游的探究有

助于构建一个 CAMTA/SR 介导的信号转导调控网络。目前的研究可以看出该家族在抗病和抗逆过

程中都有着极为重要的作用。可以通过基因编辑等技术手段进行物种改良，获得优良的抗病、抗逆

品种，在番茄中已经有研究表明 SlSR4 参与了果实软化，但是其中的调控机理还有待于进一步研究，

是否与其他基因存在功能冗余亦不清楚；在油菜、菜薹、番茄、柑橘和香蕉等作物中都有研究表明

该基因家族对逆境的响应，但是具体的信号通路尚不清楚。 
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