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摘要    钙调素(也称钙调蛋白)是一种广泛存在于真核生物中的钙感受器, 参与各种生理活动的信号转导. 植物

除了含有钙调素以外, 还含有一类与钙调素同源性很高, 但在结构上又不同于钙调素的蛋白, 称为类钙调素(也

称类钙调蛋白). 近年来, 人们在植物特有的类钙调素的功能研究方面取得了一些重要的进展. 研究表明, 类钙

调素与钙调素一样, 也具有广泛的生物学功能, 参与植物生长发育和对各种胁迫的响应. 本文就植物类钙调素

与钙调素之间的区别、类钙调素与钙离子及靶蛋白的结合, 以及类钙调素的各种生理功能进行总结.  
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钙(Ca2+)作为一种第二信使, 在植物生长发育和

胁迫响应的信号转导中发挥重要作用[1~3]. 植物在感

受发育相关信号以及生物或非生物胁迫的刺激后 , 

通过激发 Ca2+泵和 Ca2+通道, 进而诱导细胞内 Ca2+

浓度出现快速和瞬时的变化 (即钙瞬变 ,  C a 2 + 

transients), 最终产生刺激特异性的生理反应. 因为

诱导植物细胞产生钙瞬变的因素很多, 解析钙信号

引起的细胞特异性反应的机理非常重要. 关于 Ca2+

信号如何产生特异性反应, 目前存在两种假说, 即钙

签(Ca2+ signature)假说和钙转换器(Ca2+ switch)假 

说 [4,5]. 这两种假说都有实验证据支持, 但并不相互

排斥. 钙签假说是指细胞在感受刺激后细胞内 Ca2+

浓度产生特定振幅、频率、空间分布和持续时间的瞬

时变化, 从而产生刺激特异性的下游反应 [4,6]. 但钙

签假说并不能解释所有钙信号解码的特异性反应 . 

例如, 盐胁迫和干旱胁迫诱导产生的钙瞬变的幅度

和持续时间相似, 但它们产生的下游反应却不同[7]. 

钙转换器假说指出钙信号解码的特异性反应也来源

于钙结合蛋白, 即钙感受器(Ca2+ sensor)[5]. 不管是钙

签假说还是钙转换器假说, 钙信号的转导都需要将

信号传递至下游的钙感受器. 因此, 钙感受器在信号

转导途径中占据重要的位置.  

目前已经鉴定了一些 Ca2 +结合结构域 (Ca2 +- 

binding domain), 其中最常见的是EF手单元(EF-hand 

motif)[8]. EF 手单元是一种由 29 个氨基酸组成的螺旋- 

环-螺旋(helix-loop-helix)结构, 中心的 12 个氨基酸残

基形成一个与 Ca2 +结合有关的转环(turn-loop)结 

构[8]. 这种结构特点使 EF 手单元可以快速与 Ca2+结

合或分离, 从而对细胞内 Ca2+浓度的变化做出快速

的反应, 这可能是 Ca2+信号解码的一个重要特征. 通
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常钙感受器含有一个或多个 EF 手单元, 并且钙感受

器中 EF 手单元的序列高度保守[2]. 所有真核生物都

含有带 EF 手单元的蛋白 [8]. 拟南芥 (Arabidopsis 

thaliana)中含有 250个带EF手单元的蛋白, 比其他植

物要多[9]. 根据 EF 手单元的数目与排列以及 EF 手单

元外的序列与结构域, 植物中含 EF 手单元的钙感受

器 主 要 分 为 三 大 家 族 : 钙 调 素 ( 也 称 钙 调 蛋

白 )(calmodulin, CaM)和类钙调素 (也称类钙调蛋

白 )(CaM-like protein, CML) 、类钙调神经素 B 

(calcineurin-B like protein, CBL)以及钙依赖型蛋白激

酶(Ca2+-dependent protein kinase, CDPK)[10~13]. 其中

CML 和 CBL 是植物特有的, 除了某些原生生物外, 

CDPK 也只存在于植物[2,14]. 可见, 这些钙感受器在

植物生长发育过程中具有重要的作用. 近年来, 通过

基因表达谱分析、分子与遗传学分析以及蛋白生化分

析等方法, 人们在植物 CML 家族的研究方面取得了

一些重要的进展. 本文就植物 CML 生理功能的研究

进展进行总结.  

1  植物 CaM 与 CML 

植物 CaM是目前人们认识最为清楚的钙感受器. 

它们的功能涉及植物生长发育过程中的各种生理活

动, 最近发表的综述进行了详细的描述[10,15~18]. 植物

基因组中含有多个编码 CaM 的位点; 拟南芥具有 7

个 CaM 基因(CaM1~7), 编码 4 种 CaM 亚型(CaM1/4, 

CaM2/3/5, CaM6 和 CaM7)[19]. 植物除了含有非常保

守的 CaM 外, 还含有一类编码 CML 的家族基因, 拟

南芥CML家族有 50个成员, 水稻(Oryza sativa) CML

家族有 32 个成员[19~21]. 可见, CML 是一个多成员的

基因家族. 与 CaM 类似, CML 除了含有结合 Ca2+的

EF 手单元外, 不含其他的功能性结构域[21]. 与含 4

个 EF 手单元的 CaM 不同的是, CML 含有的 EF 手单

元数目从 1 到 6 个不等, 如拟南芥 CML1 含有 1 个、

CML12 含有 6 个. 植物中具有一个 CaM 蛋白由多个

基因编码的情况 , 而 CML 蛋白一般没有这种情   

况[19,22,23]. 此外, CML中央的螺旋接头与CaM也存在

差异 [11]. CaM 中央的螺旋接头在结构上具有柔性

(flexibility), 这对其与靶蛋白互作时构象的变化非常

重要; 而 CML 两个球型结构域之间的接头区域通常

比 CaM 更长, 这可能会改变 CML 的柔性及其与下游

靶蛋白的互作.  

2  CML 与 Ca2+的结合 

CaM 与 Ca2+结合的亲和性分布范围从高亲和性

的 nmol/L 到低亲和性的 mmol/L, 这个范围处于钙瞬

变时细胞质 Ca2+浓度波动的范围之内[6], 说明 CaM

可能会动态性地响应细胞质 Ca2+浓度的变化. CaM的

EF 手单元在结合 Ca2+后, 螺旋间的角度增加, 这使

CaM 的结构发生改变以响应 Ca2+变化[24]. 生化分析

表明, CML 结构的性质与 CaM 相似. 通过等温线滴

定量热法(isothermal titration calorimetry)分析 CML42

结合 Ca2+的亲和性, 人们发现 CML42 有 3 个 Ca2+结

合位点, 一个在 N 端, 两个在 C 端; 其中两个结合位

点的解离常数与 CaM 相似, 而第 3 个结合位点的亲

和性大约为 30 nmol/L, 表明在静息状态下第 3 个 EF

手单元可能一直结合 Ca2+[25]. 因此, 这个 EF 手单元

可能具有结构上的作用, 而其他两个可能具有 Ca2+

感受的作用. 与 CaM 类似, 在 Ca2+存在的情况下

CML42 的表面疏水性大量增加 [25]. 值得注意的是, 

Ca2+诱导 CML42 构象的变化与经典 CaM 不同[25]. 

Ca2+的结合使 CaM 的二级结构和三级结构都发生变

化; 但 CML42 的二级结构在 Ca2+存在情况下不发生

变化, 而三级结构会发生变化. 此外, 研究人员通过

核 磁 共 振 光 谱 (nuclear magnetic resonance 

spectroscopy)对拟南芥 CML34 N 端的一对 EF 手单元

的结构进行解析, 发现在 Ca2+存在的情况下, CML34 

N端的第一个EF手单元与CaM对应的结构域具有相

似的结构 ; CML34 螺旋间角度约 102°, CaM 约

104°[26]. 有趣的是, 在同样情况下, CML34 N 端的第

2 个 EF 手单元螺旋间角度约 147°, 而 CaM 约 102°, 

表明 CML 和 CaM 在结合 Ca2+时在构象变化上存在

差异[26]. 可见, CML 蛋白之间序列的差异可能使它

们对 Ca2+具有不同的响应, 这可能有利于 CML 功能

的特异性或解码特异的钙信号.  

3  CML 与靶蛋白的互作 

植物 CaM 结合结构域 (CaM binding domain, 

CaMBD)大约由 12~30 个连续的氨基酸组成. 虽然序

列并不保守, 但它们通常具有保守的二级结构, 即可

形成两性(亲水性和疏水性)的-螺旋[24]. 这种结构特

征使 CaMBD 可以与 Ca2+/CaM 暴露的疏水穴

(hydrophobic cleft)相互作用. 此外, CaM 和 CaMBD
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之间的静电互作使 CaM 与靶标形成的复合体更稳固. 

植物中CaM靶蛋白的种类繁多, 包含蛋白激酶[27~30]、

磷酸酶 [31]、代谢酶 [32,33]、转录因子 [34~36]、转运蛋    

白[37~39]、通道蛋白[40]、热激蛋白[41], 以及一些功能未

知的蛋白[10,15,42~44]. 研究人员通过蛋白质芯片鉴定了

拟南芥 CaM 和 CML 的互作蛋白[45]. 通过在烟草

(Nicotiana tabacum L.)中表达和纯化 1133 个拟南芥

蛋白以筛选 CaM1, CaM6, CaM7, CML8, CML9, 

CML10 和 CML12 的互作蛋白, 他们发现大约有 25%

的蛋白可以与某个 CaM 或 CML 互作, 也有相似比例

的蛋白可以与以上所有 CaM 或 CML 互作. 可见, 

CaM和CML的靶蛋白存在广泛的重叠, 而且CaM或

CML 的靶蛋白在蛋白质组中具有很高的比例[45]. 然

而, 蛋白质芯片鉴定的大部分靶蛋白仍需要进一步

验证.   

通过遗传学和生物化学实验, 目前已经鉴定了

一些CML的靶蛋白. 但CML结合结构域的分析仍很

少. Perochon 等人[46]通过酵母双杂交鉴定了拟南芥

CML9 下游的一个靶标 PRR2, 发现几乎全部长度的

PRR2 才能与 CML9 互作, 而且 PRR2 与 CML9 的互

作并不依赖 Ca2+. 另一项研究发现拟南芥 CML18 与

NHX1(一个 Na+/H+反向转运体)以 Ca2+依赖的方式互

作 [47]. NHX1 与 CML18 互作区域的螺旋轮投影

(helical wheel projection)结果表明, 该区域是一个双

亲性的-螺旋结构, 与典型的 CaMBD 结构类似. 有

趣的是, NHX1 只特异结合 CML18, 而不与矮牵牛中

的同源蛋白 CaM81 结合[47]. 相似的是, 拟南芥磷酸

甘露糖变位酶(phosphomannomutase, PMM)也只特异

地与 CML10 以 Ca2+依赖的方式互作, 而不与其他的

CaM 或 CML 互作[48]. 蛋白序列分段实验表明, PMM

中存在 4 个与 CML10 结合的位点, 但它们都不具有

双亲性的-螺旋结构 . 此外 , 在油菜素内酯受体

BRI1(一种富含亮氨酸重复序列的类受体激酶)中也

鉴定到一个 CaMBD, 其与 CaM 的互作抑制了 BRI1

的蛋白激酶活性[27]. 值得注意的是, CML8 也抑制该

激酶的活性, 但其并不与 BRI1 的 CaMBD 互作[27]. 

有研究表明 , 烟草 CML 蛋白 rgsCaM(regulator of 

gene silencing CaM)与一个病毒蛋白 HCPro(helper 

component protease)互作; HCPro 中存在一段长度为

24 个氨基酸的 RNA 结合结构域 (RNA-binding 

domain, RNABD), 可以与 rgsCaM 结合[49]. CaM 与靶

标的互作依赖疏水的性质 , 不同的是 , rgsCaM 与

RNABD 的互作依赖它们表面所带的离子电荷[49]. 总

之, CML 调节靶蛋白活性的方式可能与 CaM 类似, 

但它们与靶蛋白的结合可能又不同于 CaM.  

4  CML 的生理功能 

4.1  CML 与植物发育 

CML 调节植物细胞的形态与分裂 .  拟南芥

CML42功能缺失突变体中表皮毛的分枝数目增加[25]. 

KIC(kinesin-like CaM binding protein-interacting 

C a 2 + - b i n d i n g  p r o t e i n )是驱动蛋白样马达蛋白

(kinesin-like CaM-binding motor protein, KCBP)的一

个互作蛋白, 通过负向调节KCBP的活性调控表皮毛

的形态[50]. 酵母双杂交和 pull-down实验表明 CML42

与 KIC 以 Ca2+依赖的方式互作[25]. KIC 过量表达转基

因植物表皮毛分枝减少[50], 与 CML42 敲除突变体的

表型相反, 因而 CML42 正向调节 KIC 的功能, 但两

者互作的生理意义仍需进一步研究[25]. 植物的根毛

是从根表皮细胞分化而来. 研究表明, CML 参与根毛

伸长的调节. CML7(也叫 RHS1)以及 CML25 功能缺

失突变体的根毛比野生型都更长[51,52]; 其中 cml25 突

变体的根毛在正常条件下没有差异, 但在缺磷条件

下更长, 表明缺磷反应和钙信号之间可能存在联系. 

拟南芥 TON1(TONNEAU1)是人类中心体蛋白

(human centrosomal protein)的一个同源蛋白, 在细 

胞皮层微管组织的形成中发挥重要作用 [ 5 3 ] .  研究   

表明 , CML19(也叫 CENTRIN2)和 CML20(也叫 

CENTRIN1)是 TON1 的互作蛋白[53], 但它们与 TON1

互作的功能和意义仍不清楚. CENTRIN 广泛存在于

原生生物、真菌、动物以及低等植物中, 是一种与

CaM 同源的 Ca2+结合蛋白, 也是微管组织中心的一

个重要组成部分[54].  

CML 调节植物开花和自体吞噬(autophagy). 拟

南芥 CML24 功能敲除突变体开花延迟, 而功能获得

性突变体开花提前[55]. CML23 是与 CML24 最同源的

蛋白 , 它们在不同组织中的表达模式相似 , 而且

cml23 cml24 双突变体也具有开花延迟的表型, 表明

CML23和CML24功能存在冗余但不完全一致[55]. 在

这些花期改变的突变体中, 与早花或晚花表型有关

的 CONSTANS, FLOWERING LOCUS C 和 SUPRES- 
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SOR OF CONSTANS1 等基因的表达均发生了变化; 

与开花有关的信号物质一氧化氮(nitric oxide, NO)的

含量也发生了变化[55]. CML24 除了调节植物开花外, 

还调节机械刺激响应和自体吞噬[56,57]. 通过对 cml24

突变体的分析, 研究人员发现, CML24 可能通过调节

皮层微管排布而调节根系对机械刺激的响应[57]. 自

体吞噬是指细胞在营养缺乏等条件下通过去除自身

的组分(如线粒体和内质网)并重复利用从而促进细

胞重建的过程[58]. ATG4 是一种在自体吞噬过程中发

挥作用的半胱氨酸蛋白酶. ATG4b 与 CML24 互作; 

cml24突变体中ATG4b的活性受到影响, 而且自体吞

噬过程也受到影响, 例如, 功能获得突变体 cml24-2

的自体吞噬增强且对长时间黑暗的敏感性降低. 这

些研究表明 CML24 通过结合 ATG4b 正向调节细胞

的自体吞噬过程[56].  

CML 调节花粉粒萌发和花粉管生长. Ca2+在植

物花粉粒的萌发和花粉管的生长中发挥重要作用 . 

基因芯片数据表明至少有 18个CML基因在拟南芥花

粉中表达 , 其中 9 个基因 (CML2/3/6/15/25/28/29/ 

39/49)是组织特异性表达[59]. 烟草花粉瞬时表达的实

验结果表明, CML21 的过表达抑制了花粉管的伸长

并且增加了花粉管的宽度 [60]. 最近的研究表明 , 

CML24 和 CML25 也调节了花粉粒萌发和花粉管生

长[61,62]. 在 CML24 和 CML25 功能敲除的突变体中, 

花粉粒萌发、花粉管生长以及种子结实率均受到抑

制; 这些突变体中花粉粒和花粉管中胞质 Ca2+浓度

均增加. cml25 中 Ca2+介导的 K+跨膜运输受到抑制, 

因而CML25可能通过调节依赖Ca2+的K+流动而在花

粉的萌发和生长中发挥作用[62]. 此外, cml24 还表现

出肌动蛋白细胞骨架结构异常, 并且对肌动蛋白解

聚剂LatB更不敏感[61]. 目前这些CML在花粉萌发和

生长的生理过程中所调控的靶蛋白还不清楚.  

CML 还与植物生长发育过程中的光信号和激素

信号有关. 拟南芥功能缺失突变体 cml39 的幼苗在不

含蔗糖或其他可代谢碳源的培养条件下, 生长受到

极大阻碍, 但在正常情况下不受影响; 在无蔗糖条件

下, 黑暗诱导的下胚轴伸长也受到抑制; 启动子融合

GUS 的表达分析表明, 黑暗条件下 CML39 主要在顶

点钩(apical hook)部位表达[63]. 因此, CML39 可能与

光信号介导幼苗的生长有关[63]. PINOID 是参与调节

PIN1(一个生长素输出载体)定位的一个丝氨酸/苏氨

酸蛋白激酶; PINOID 磷酸化 PIN 蛋白可以驱动它们

往顶端细胞膜方向移动, 从而促进生长素从细胞顶

端外运[64]. 研究表明, CML12(也叫 TCH3)与 PINOID

以 Ca2+依赖的方式互作 , 这种互作可以负向调节

PINOID的激酶活性, 从而降低顶端生长素的外运[65].  

4.2  CML 与非生物胁迫响应 

基因芯片等基因表达数据表明, 很多 CML 基因

对各种非生物胁迫都有不同程度的响应[21,23,66,67], 如

拟南芥 CML6, CML17, CML28, CML37, CML40, 

CML44 和 CML50 等受盐和干旱诱导, CML8, CML13, 

CML18 和 CML25 等受盐和干旱抑制[21]. 水稻 CML

基因OsMSR2也受多种非生物胁迫诱导, 而且过量表

达 OsMSR2 使转基因植物对 ABA 的敏感性增强, 对

盐和干旱的抗性也增强[68]. 水稻中另一个 CML 基因

CML4 也受盐和干旱诱导, 过量表达 CML4 增强抗旱

性 [69]. 启动子分析实验表明 , 拟南芥 CML37 和

CML38 受盐、干旱、氧化胁迫和机械损伤诱导[70]. 此

外, 拟南芥 CML37, CML38 和 CML39 与 OsMSR2 同

源, 因而它们也可能在非生物胁迫反应中发挥作用.  

拟南芥 CML9 在调节 ABA 介导的胁迫应答中发

挥作用. CML9 的表达受盐、干旱、低温以及 ABA 诱

导, 而且 CML9 对盐胁迫的应答依赖 ABA 的合成与

信号转导, 因为在 ABA 合成缺失的突变体 aba1-5 以

及 ABA 不敏感突变体 abi1-1 中, CML9 受盐的诱导降

低[71]. 在 NaCl 和 KCl 处理下, T-DNA 插入突变体

cml9 种子的萌发率降低, 而 ABA 合成抑制剂氟草敏

(norflurazon)则抑制了突变体种子萌发对盐胁迫的敏

感性. 此外, cml9 突变体对盐和干旱的抗性增强, 这

可能与其 ABA敏感性增强有关[71]. 然而, CML9功能

缺失突变体种子和成熟植物对盐胁迫的反应似乎矛

盾, 其具体机理有待进一步研究.  

拟南芥 CML18 参与盐胁迫信号的转导. CML18

定位在液泡, 其与液泡 Na+/H+反向转运体 NHX1 互

作, 它们之间的互作依赖 Ca2+和 pH, 并随着 pH 的升

高而减弱. NHX1 具有运输 Na+以及 K+的性能, 但  

其与 CML18 的结合使 Na+/K+转运的比例降低. 有趣

的是, 液泡的 pH 在盐胁迫下升高[72]. 因此 NHX1 在

盐胁迫下可能与 CML18 分离, 从而促进 Na+/H+的反

向转运, 使 Na+储存在液泡中, 进而降低对细胞的 

伤害[47].  

拟南芥CML24正向调节植物对ABA的反应, 而
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负向调节植物对离子胁迫的抗性. 基因表达和启动

子分析表明 CML24 受多种逆境诱导, 如 ABA、高温、

低温和氧化胁迫[73]. 通过RNA沉默抑制CML24基因

的表达, 使转基因植物对 ABA 的敏感性降低, 而且

对钴、钼、锌和镁等金属胁迫的抗性增强[73].  

CML 还参与植物对紫外光(ultraviolet, UV)伤害

的反应 . 通过筛选拟南芥体细胞同源重组(somatic 

homologous recombination)频率增强的 T-DNA 插入

突变体, 人们发现 CML19 功能敲除突变体 cml19 以

及 CML19 沉默的突变体对 UV 胁迫都更敏感, 并且

它们在体外 DNA 损伤修复的效率都降低, 而过量表

达CML19使植物DNA损伤的修复增强[74]. 进一步研

究表明 UV胁迫促进了 CML19蛋白的表达, 而且 UV

胁迫使 CML19 从细胞质快速转移至细胞核[75]. 核酸

切除修复(nucleotide excision repair, NER)是一种可以

消除 UV 辐射等因素导致的 DNA 损伤的 DNA 修复

途径. 拟南芥 RAD4 是人类 XPC 的同源蛋白, 在

NER 中发挥作用. 有趣的是, CML19 与 RAD4 互 

作[75]. 虽然 CML19 如何调节 RAD 的活性还不明确, 

但 CML19 在细胞核中的定位以及与 RAD4 的互作可

能是植物通过 NER减少 UV 导致的 DNA 损伤的重要

机理. 此外, 拟南芥功能缺失突变体 cml42 对 UV 的

敏感性也增强 , 这可能与其山奈酚甙 (kaempferol 

glycoside)含量的降低有关[76].  

CML 参与调节抗坏血酸(也叫维生素 C, Vc)的生

物合成. 植物遭遇各种环境胁迫, 如干旱、盐、寒冷、

高温等时会促进活性氧(reactive oxygen species, ROS)

的产生. 虽然 ROS 参与逆境信号的转导, 但是体内

积累过多 ROS 也会造成氧化胁迫[77]. Vc 是一种强还

原剂和抗氧化剂, 在植物抵抗氧化胁迫方面具有重

要的作用[78]. 最近的研究表明, 拟南芥 CML10 通过

与 PMM 互作调节了 Vc 的生物合成[48]. CML10 的表

达受氧化胁迫诱导, 在细胞质与 PMM 互作, 因此促

进 PMM 的活性; CML10 基因沉默的突变体中 Vc 含

量下降并且对氧化胁迫更敏感.  

4.3  CML 与生物胁迫响应 

CML 调节植物对病原菌的防卫反应. 植物对病

原菌防卫的第一道防线是通过感受细胞外病原相关

分 子 模 式 (pathogen-associated molecular patterns, 

PAMPs)而产生的 . 鞭毛蛋白 (flagellin)就是一种典 

型 的 PAMP. 拟 南 芥 CML9 的 表 达 受 病 原 菌

(Pseudomonas syringae pv. tomato DC3000)、鞭毛蛋白

和防卫激素水杨酸(salicylic acid, SA)诱导; CML9 受

病原菌的诱导依赖鞭毛蛋白受体 FLS2 以及 SA 的产

生, 因为在 fls2 突变体以及 SA 产生受阻的突变体

sid1 和 sid2 中, CML9 不受病原菌诱导[79]. 遗传学证

据表明, CML9 基因的敲除和过量表达改变了植物对

致病性病原菌的敏感性, 前者增强, 后者降低, 也改

变了受病原菌诱导的 PR1 基因的表达模式[79]. 有趣

的是 , CML9 过表达的转基因植物对效应蛋白

(effector)分泌功能缺失的突变型病原菌(P. syringae 

pv. tomato DC3000 hrcC) 和 非 寄 主 病 原 菌 (P. 

syringae pv. phaseolicola, Pph)的敏感性却增强 . 

CML9过表达植物对 Pph敏感的表型与鞭毛蛋白的感

受有关. 另外, CML9 过表达还影响鞭毛蛋白诱导的

胼胝质的积累. 由此可见, CML9 在鞭毛蛋白介导的

信号途径和植物防卫反应中发挥作用; 当病原菌效

应蛋白功能正常时, CML9 正向调节植物的免疫反应, 

但当病原菌效应蛋白的分泌或功能受阻时, CML9 负

向调节鞭毛蛋白介导的防卫反应[79]. 研究人员通过

蛋白质芯片和酵母双杂交鉴定到一些 CML9 的互作

蛋白, 其中包含参与植物的防卫反应的转录因子, 如

WRKY53, TGA2 和 TGA3[45,46,80,81]. CML9 定位在细

胞质和细胞核[46], 这与 CML9 的靶蛋白可能是转录

因子相一致. 然而, CML9 是否通过这些转录因子调

节植物的免疫反应还有待研究. 鉴于 CML9 在植物

免疫反应以及非生物胁迫反应中的多种功能, CML9

可能与其他 CaM 或 CML 一样, 具有多个靶蛋白, 并

且可能根据具体环境条件而优先调控某个或某几个

靶蛋白.  

拟南芥 CML24 除了调节植物发育外, 在植物先

天免疫的信号转导途径中也发挥作用. 无毒病原菌

的侵染会诱导植物产生钙瞬变, 而钙瞬变的下游是

NO 的产生和超敏反应(hypersensitive response, 

HR)[82]. 研究表明, CaM 拮抗剂 W7 抑制了无毒病原

菌引起的 NO 产生和 HR, 并且在 CML24 功能缺失突

变体中这两者都被削弱. 可见, Ca2+信号与 NO 以及

ROS 信号之间存在联系; CML24 在植物对病原菌的

防卫反应中发挥正向作用[82]. 此外, 拟南芥 CML43

及其在番茄(Lycopersicon esculentum)中的同源基因

APR134 也正向调节植物对病原菌的防卫反应[83]. 拟

南芥 CML43 的表达受无毒病原菌诱导, 并且过量表

达CML43会促进植物产生HR. 通过病毒诱导的基因 
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沉默(virus induced gene silencing, VIGS)抑制 APR134

的表达后 , 番茄对无毒丁香假单胞菌(Pseudomonas 

syringae)的敏感性增强[83]. 最近的研究表明, CML43

蛋白定位在细胞质和细胞核中, CML43 基因在植物

根尖特异表达, 并且受到 SA 促进[84].  

CML在植物病毒攻击的防卫反应中也发挥作用. 

大多数植物病毒是 RNA 病毒, 植物抵抗病毒的一种

重要的方式是通过 RNA 沉默系统对病毒基因组进行

沉默, 然而大部分病毒可以产生 RNA 沉默抑制子

(RNA silencing suppressor, RSS), 阻碍植物对病毒的

防卫[85]. RSS 一般具有 RNABD, 通过结合植物体内

抗病毒的双链 RNA 从而抑制 RNA 沉默. HCPro 是一

种在转录后水平上抑制基因沉默的 RSS[86,87]. 研究人

员通过酵母双杂交在烟草中发现烟草蚀纹病毒

(Tobacco etch virus, TEV)中 HCPro 的一个互作蛋白

是 rgsCaM; rgsCaM 编码一个含有 3 个 EF 手单元的

CML, 其表达受 TEV 诱导[88]. 研究表明, rgsCaM 可

以与多种病毒的 RSS 互作, 包含人类免疫缺陷病毒

(Human immunodeficiency virus, HIV)的 RSS 蛋白 

Tat[49]. 同源建模分析表明, rgsCaM 可能与 RSS 的

RNABD 结合, 这与 CaM 与 Tat RNABD 的结合类似. 

进一步分析表明, rgsCaM 与 RSS 的结合削弱了 RSS

结合双链 RNA 的功能, 并且使 rgsCaM-RSS 复合体

靶向自噬溶酶体, 从而被快速降解[49]. 可见, rgsCaM

通过抑制 RSS 的活性促进了植物对病毒的防卫. 在

异位表达芜菁花叶病毒(Turnip mosaic virus) HCPro

的拟南芥中, rgsCaM 的同源基因 CML38 的表达大量

增加[89]. 拟南芥 CML38 与烟草 rgsCaM 氨基酸序列

的一致性达 44%, 但其是否参与植物病毒的防卫还

值得进一步研究.  

研究表明, rgsCaM 还是植物体内基因沉默的一

个抑制因子. 过量表达 rgsCaM 的转基因烟草在根茎

连接处形成异常分化的瘤体, 这种表型与过量表达

RNA 沉默抑制因子 TEV HCPro 的转基因烟草类似; 

过量表达 rgsCaM 抑制了 VIGS 介导的 GFP 基因的沉

默 [88]. 最近 , 两个课题组的研究结果也表明 , 烟草

rgsCaM及其拟南芥中的同源基因CML39是植物体内

基因沉默的抑制因子 [90,91]. 烟草 rgsCaM 的表达受

DNA 双生病毒 (geminivirus) 番茄黄化曲叶病毒

(Tomato yellow leaf curl virus)编码的 RSS 蛋白C1 的

诱导, 并且C1 诱导的基因沉默与 rgsCaM 的诱导有

关; C1 在诱导 rgsCaM 表达后, 可能通过抑制 RDR6 

(RNA-dependent RNA polymerase 6)的表达, 从而影

响小干扰 RNA(small interfering RNA, siRNA)的合成

及其介导的基因沉默[90]. 拟南芥 CML39 的表达受番

茄金花叶病毒(Tomato golden mosaic virus, TGMV)等

双生病毒诱导, TGMV 编码的 RSS 蛋白 AL2 促进

CML39 表达, 而且过量表达 CML39 使植物对双生病

毒更敏感. 酵母双杂交和双分子荧光互补实验表明, 

CML39 与 AL2 在细胞核中互作; AL2 可能将 CML39

扣留在细胞核从而抑制自身的降解[91]. 然而 rgsCaM

作为 RNA 沉默的内源抑制因子[88,90], 似乎与 rgsCaM

通过抑制 RSS 活性正向调节植物抗病毒相互矛盾[49]. 

这可能是因为各课题组所用的植物病毒以及实验方

法不同. 另外, rgsCaM是正向还是负向调节植物对病

毒的抗性可能与植物所处的具体环境以及 rgsCaM 在

植物体内的含量有关.  

CML 还调节植物对食草动物的防卫. 拟南芥中

多个 CML 基因的表达, 如 CML9, CML11, CML12, 

CML16, CML17, CML23 和 CML42 受到海灰翅夜蛾

(Spodoptera littoralis)幼虫口腔分泌物的诱导 [76,92], 

其中 CML42 同时受到海灰翅夜蛾幼虫取食的快速诱

导[76]. 遗传学分析表明, CML42 负向调节植物抗虫

反应. 当幼虫以 CML42 功能缺失的突变体为食时, 

生长受到抑制; cml42 抗虫的表型可能与体内葡萄糖

异硫氰酸盐(glucosinolate)含量的增加以及虫咬诱导

茉莉酸(jasmonic acid, JA)响应基因 VSP2 和 Thi2.1 表

达的增强有关[76]. 在 cml42 突变体中, JA 诱导细胞质

Ca2+浓度的瞬时升高增强, 表明 CML42 的敲除可能

促进了 JA 的感受. 在 JA 受体蛋白 COI1 功能缺失突

变体中, CML42 受幼虫口腔分泌物的诱导失调, 表明

CML42 的诱导表达与 JA 的感受有关. CML42 在表皮

毛发育中发挥作用[25], 但 cml42对食草动物的抗性是

否与表皮毛形态的变化有关目前仍不清楚 . 与

CML42 相反, CML37 正向调节植物对虫害的抗性. 

拟南芥 CML37 的表达受机械损伤和海灰翅夜蛾幼虫

取食诱导, 而 CML37 的敲除促进了幼虫的生长[93]. 

CML37 调节植物抗虫与 JA 有关; 虫害诱导 cml37 中

JA 的积累降低, JA 响应基因 VSP2, Thi2.1 和 PDF1.2

的表达也降低[93].  

食草动物的攻击也会造成机械损伤. 在机械损

伤或触碰(touch)的刺激下, 拟南芥中一些 CML 基因, 
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如 CML12, CML24, CML38 和 CML39 等的表达快速

升高[66,70,94]. 研究表明, JA 参与机械刺激信号的转导; 

JA合成受阻的突变体中CML39的表达受触碰诱导降

低[95], 但 CML39 在机械刺激中的具体作用还不明确. 

此外, 这些机械响应的基因是否参与植物对食草动

物的响应还有待研究.   

5  展望 

植物的生长发育和逆境响应不是相互孤立, 而

是紧密联系的. 不良环境条件引起植物产生的生理

反应有利于植物适应环境胁迫以完成整个生命周期. 

Ca2+信号在植物生长发育和逆境响应过程中具有重

要作用. 因为植物生长的环境具有动态变化和充满

胁迫的特点, 钙感受器的多样性和丰富性可能对于

植物生长发育和生殖的顺利完成至关重要. CML 作

为一类钙感受器, 对其生理功能的研究有助于明晰

Ca2+信号介导的调控网络并解答钙感受器如何解读

钙信号并产生特异性反应.  

分子生物学和遗传学等实验证据表明 CML 家族

蛋白参与植物生长发育和对各种胁迫的响应(表 1). 

可见, 植物 CML 与 CaM 类似, 也具有广泛的生物学

功能. 值得注意的是, 有些 CML 具有多种功能, 如

CML24 和 CML42 既调节植物的生长发育也调节植

物抗逆. CML 功能的多样性是否通过在不同发育阶

段和不同生长条件下调控不同靶蛋白来实现, 值得

探究. 转录分析表明, 很多 CML 基因对生长发育和

逆境信号响应, 但这些 CML 具体的生物学功能还期

待更多的研究. 此外, 鉴定调控 CML 基因表达的上

游的转录因子, 也是一个值得关注的问题.  

虽然某些 CML 的生理功能已经明确, 但这些

CML 主要集中在拟南芥; 拟南芥中大多数 CML 的生

理功能仍不清楚, 其他植物 CML 功能的报道更罕见. 

因为 CML 家族成员数量多, 同源性高, 不同成员之

间不可避免存在功能的冗余. 因此, 建立多重突变体

或采用多基因同时沉默的方法, 将有助于分析 CML

家族蛋白的功能. 此外, 已经鉴定的 CML 的靶蛋白

还很少, 明确受到 CML 调控的靶蛋白就更少. 因此, 

鉴定 CML 的靶蛋白并研究 CML 对靶蛋白功能的调

控非常必要.  

表 1  植物 CML 的互作蛋白及其介导的生理功能 a) 

类钙调蛋白 物种 靶蛋白* 生理功能 参考文献 

CML7 拟南芥 未知 根毛伸长 [51] 

CML9 拟南芥 PRR2 抗盐、抗旱、抗病原菌 [46,71,79] 

CML10 拟南芥 PMM 抗坏血酸合成、抗氧化胁迫 [48] 

CML12 拟南芥 PINOID 生长素运输 [65] 

CML18 拟南芥 NHX1 抗盐 [47] 

CML19 拟南芥 TON1, RAD4 微管组织形成、抗紫外光 [53,74,75] 

CML20 拟南芥 TON1 微管组织形成 [53] 

CML21 拟南芥 未知 花粉管生长 [60] 

CML23 拟南芥 未知 开花 [55] 

CML24 拟南芥 ATG4b 
开花、自体吞噬、花粉萌发与生长、 

抗离子胁迫、抗病原菌、机械刺激的响应 
[55~57,61,73,82] 

CML25 拟南芥 未知 根毛伸长、花粉萌发与生长 [52,62] 

CML37 拟南芥 未知 抗虫 [93] 

CML39 拟南芥 AL2 幼苗建成、抗病毒 [63,91] 

CML42 拟南芥 KIC 表皮毛分枝、抗紫外光、抗虫 [25,76] 

CML43 拟南芥 未知 抗病原菌 [83,84] 

OsCML4 水稻 未知 抗旱 [69] 

OsMSR2 水稻 未知 抗盐、抗旱 [68] 

rgsCaM 烟草 HCPro, C1 抗病毒 [49,88,90] 

APR134 番茄 未知 抗病原菌 [83] 

a) *: 靶蛋白的来源, 除了 AL2, HCPro 和 βC1 来源于植物病毒, 其余均来源于拟南芥 
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Physiological Functions of Calmodulin-like Proteins in Plants 

ZENG HouQing, ZHANG XiaJun, ZHANG YaXian, WANG Shang, PI ErXu, 
WANG HuiZhong & DU LiQun 

College of Life and Environmental Sciences, Hangzhou Normal University, Hangzhou 310036, China 

 
As a primary calcium sensor, calmodulin (CaM) is ubiquitous in all eukaryotes and contributes to signaling for 
various physiological activities. Plants exclusively possess numerous calmodulin-like proteins (CMLs), which are 
highly homologous to CaM but with different structural features. In recent years, major progress has been made in 
the functional analyses of CMLs. In this review, we summarize the structural features of CMLs, the interaction of 
CMLs and their target proteins, and the physiological functions of CMLs, which are involved in various aspects 
during developmental processes and adaptation to environmental stimuli in plants. 
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