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钙调素及钙调素相关蛋白在植物 

细胞中的研究进展 
夏快飞1，2，梁承邺1 ，叶秀弊1 

(1．中国科学院华南植物园，广东广州 510650；2．中山大学生物工程中心，广东广州 510275) 

摘 要：植物对一系列生物和非生物刺激所产生的反应都与细胞内Caz+信号转导有关，而钙调索、钙调索相 

关蛋白则是 CaZ+信号转导的下游靶蛋白。该文介绍了钙调索的结构及其在植物细胞中的分布，钙调素及钙 

调索相关蛋白在植物细胞中的表达等方面的最近研究进展。 
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Study 0n calmodulin and calmodulin— 

related proteins in plant cells 
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Abstract：Most reactions of plant cells to abiotic and biotic stimuli were thought to be related with Ca +signal 

transduction．Calmodulin and calmodulin-related proteins were downstream target proteins of Ca + signal 

transduction．This paper discussed the structure of calmodulin and its distribution in plant cells，especially its 

latest progress． 
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钙是高等植物中普遍存在的一种信号转导分 

子，一些非生物刺激(如：光照、冷、热、运动、缺氧、干 

旱等)和生物刺激(如：植物激素、抗原刺激等)所引 

起的生理生化反应都被证明与 Ca。 信号转导有关 

(Roberts等，1992；Poovaiah等，1993)。Ca 信号 

的产生离不开另一种蛋白质一一Ca。 受体，CaM 

(calmodulin)和 CaM 相关蛋 白是细胞 内主要 的 

Ca。 受体，在Ca。 所介导的各种细胞反应过程中充 

当中间媒介，细胞受到胞外或胞内刺激后，细胞质内 

Ca。 或由胞内Ca 库(富含 Ca。 的细胞器一内质 

网、线粒体、叶绿体、液泡等)释放，或由胞外进入而增 

加，然后与其胞内受体CaM或 CaM相关蛋白等结 

合，进一步通过与细胞内多种酶或蛋白质结合调节细 

胞生理生化过程。CaM是 1967年美籍华人张槐耀在 

研究细胞内cAMP的浓度变化中环腺苷酸磷酸二脂 

酶(PDE)的调节作用时发现的。Krostinger建议命名 

为(Calmodulin，CaM)，我国于 1987年正式被命名为 

钙调素(顾永清，1994)。因此 CaM所介导的 Caz 信 

号转导功能甚至远比cAMP广泛，且在生物学上有着 

重要的意义。本文将重点论述植物中 CaM和 CaM 

相关蛋白的最近研究进展。 

1 CaM 的结构 

CaM是一种小分子量单链可溶性球蛋白，分子 

量约 16．7～16．8 kDa，有 4个 EF臂，能结合 4个 
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Caz+，分别被称之为结合域 I、Ⅱ、Ⅲ、lV。EF臂是 

由一个中央螺旋连结两个球状结构所形成的螺旋一 

线一螺旋的结构，每两个 EF臂由一条长的可自由 

伸展的a螺旋连结成一组(Raymond等，1998；Ani— 

reddy等，2001)。CaM 在进化过程中具高度保守 

性，所有哺乳动物的钙调素有 9O 的氨基酸序列相 

似性，植物钙调素与脊椎动物和酵母的氨基酸序列 

相似性分别为 91 和 84 ，与藻类的相似性为 

84 ～100 。CaM具热稳定性、酸性(等电点 3．9 

～ 4．3)，其中 i／3是带有侧链的谷氨酸和天冬氨酸， 

具疏水性，结合Ca 后分子构象发生改变，由哑铃 

状变为球状，其疏水区呈激活态，能与多种靶蛋白结 

合，如 PDE等，改变靶蛋白的活性(Raymond等， 

1998；Anireddy等，2001)。 

2 CaM 在植物细胞 中的分布及 

CaM 基因的表达 

2．1 CaM在植物细胞中的分布 

CaM广泛地分布于几乎所有已知的真核生物 

中，但在不同组织、器官和原生质体中它的含量不 

同，分布也不一样。细胞内 CaM 的水平最终是由胞 

内Ca抖浓度控制的，胞内静息态 Ca抖浓度为 1O～7 

mol／L，当胞内浓度高于 10 mol／L时，Ca抖则结合 

CaM。Ling等(1992)用光密度测定法和酶活性试 

验检测了Wcia faba不同器官、组织和原生质体中 

CaM 的含量。发现保卫细胞、表皮、胚轴中CaM 的 

浓度为 1～2／~mol／L，细胞质内总 CaM 浓度约为 5 

～ 2O~mol／L，Fisher等(1996)检测胡萝 卜细胞悬 

浮液中CaM 含量相似。CaM 和 CaM mRNA在培 

养细胞的分生群体和植物分生组织中分布最多。 

如：在花粉管的萌发过程中，花粉管和柱头中 CaM 

含量最高。大麦叶片的分生组织、顶端分生组织中 

CaM mRNA的含量增加(Choi等，1996；Chye等， 

1995)。CaM mRNA在雌蕊正在发育过程中的细 

胞核和核仁中大量表达，特别是在核仁中的表达最 

多。在成熟植 物细胞的细胞质和细胞核 中 CaM 

mRNA的表达量一致，CaM 蛋白在细胞质中的表 

达却高于细胞核中的表达(Ling等，1992；陈绍荣 

等，1998；Ma等，1996)。杨军等(2002)用胶体金免 

疫电镜技术观察了水稻受精前后胚囊中的钙调素的 

分布变化。发现授粉后 ，卵细胞、助细胞和中央细胞 

内的钙调素含量均有所增加，授粉到受精期间，钙调 

素的主要分布形式由分散的单颗粒转变为聚集颗 

粒，受精完成后再变为分散的单颗粒形式。李师瞍 

等(1999)研究了烟草受精前后胚囊中CaM mRNA 

和CaM的变化。发现在卵细胞与中央细胞之间，受 

精后宿存助细胞与退化细胞之间，合子与胚乳细胞 

之间，2一细胞原胚的顶细胞与基细胞均存在表达的 

差异。成熟胚囊中的CaM mRNA主要分布在珠孔 

极的卵器和合点端的反足细胞；中央细胞较少。在 

受精前后 ，卵细胞和中央细胞之间出现富含 CaM 的 

短暂性区带，而在授粉后到受精前卵器与极核之间 

出现一条暂时的 CaM mRNA条带，受精后此条带 

消失。受精后 CaM mRNA主要集中于伸长的合子 

和原胚的合点端。在植物根冠和分生组织区域具有 

专一性增加的 CaM 位点(杨军等，2002)。大麦叶片 

的分生组织、顶端分生组织中 CaM mRNA的含量 

增加(Takezawa等，1995；C 等，1995)。赵洁等 

(1998)在研究小麦分离合子与幼胚的发育过程中发 

现，在不同的胚期 CaM 分布不一样 ，较大的梨形期， 

胚体较胚柄含量高，刚分化出胚芽鞘和胚芽时，基部 

的CaM含量很高。 

2．2植物中CaM 和 CaM相关蛋白基因的表达 

研究者们已经从不同的植物中如：苹果(Watil· 

lon等，1992)、拟兰芥(Chandra等，1994；Ito等， 

1995)、马铃薯(Takezawa等，1995)、水稻(Choi等， 

1996)、小麦(Yang等，1996)、藻类 (Zimmer等， 

1988)、苜蓿(Barnetl等，1990)分离或克隆出CaM 

基因。在所有的高等植物中的Cam序列中，编码区 

域包括两个外切子，一个内含子。植物 Cam基因的 

启动子富含AT区域，具有TATA结构模块。有的 

学者提出“多个基因一一种蛋白”的假设用以解释不 

同组织和器官具有不同Cam的特异表达。所有的 

Cam基因的cDNA克隆编码了一段 148个氨基酸 

多肽链 ，此多肽链具有高度保守性。对植物不同器 

官中 CaM mRNA 的 检 测 (Takezawa等，1995； 

Gawienowski等，1993)表 明在植 物 中存在 多种 

Cam基因表达系统，CaM mRNA存在于各种不同 

的组织中。为了适应水喷射、地下灌溉、风、触动、伤 

流、黑暗等，拟兰芥至少启动了四个基因的表达，刺 

激 30 rain后 CaM mRNA 水 平增加 了 100倍。 

TCH(touch—induced)2，TCH3与 CaM 分别具有 

44 和 7O 的氨基酸序列相似性。为了对触动 

(touches)产生适应性，细胞内 Ca抖浓度立即暂时 

地大量增加。CaM和其它一些CaM类似物结合增 
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加了的 Cä 激活产生细胞反应 (Janet等，1990)。 

Yang等(1999)以马铃薯 cDNA为探针从水稻种至 

少获得了四个 CaM 和 CaM 相关基因。Poovaiah 

等(1999)研究报导，用酵母双杂交系统获得了编码 

CCaMK(Calmodulin dependent protein kinase)的 

cDNA克隆，其中LIEN一1与 CCaMK的磷酸化作用 

位点具有高亲和性(Poovaiah，1999)。Cam一般存 

在于细胞质中，但最近的研究发现在细胞核中也存 

在 Cam。Sehuurink等(1996)用免疫荧光检测发现 

在大麦糊粉原生质体细胞的细胞核中存有一定数量 

的 Cam。他们发现不同的激素 GA和 ABA处理 

后，糊粉层中CaM mRNA和 CaM蛋自在细胞质和 

细胞核中CaM的含量没有明显的变化，证明激素处 

理对 CaM 的分布没有明显的联系。有些研究者发 

现生长素(Dolmetseh等，1997)，赤霉素(GA)(ho 

等，1995；Schuurink等，1996)、光照 (Bowler等， 

1994；Neuhaus等，1993)等能引起细胞核内Cam基 

因表达的不同，在很多情况下刺激了 Cam基因的表 

达，随即引起细胞内 Ca抖浓度的改变。外部刺激引 

起细胞内Cä 浓度的改变怎样导致了基因水平的 

变化?在动物 Ca抖信号转导 中是通过转录因子 

CREB(Enslen等，1994；Mattews等，1994)、ERK、 

JNK、NFAT和NFkB(Dolmetsch等，1997)来改变 

体内的基因表达模式。这些转录因子通过 CaM激 

表 1 植物中钙调素相关蛋白及其基本功能 

Table 1 CaM related proteins on plants and their basic functions 

酶级联反应的磷酸化／去磷酸化作用和 CaM依赖蛋 

白磷酸酶激活钙调神经酶。在植物中还没有这方面 

的详细研究报导。Corneliusse(1994)报导了Vigna 

radiata细胞内 Ca抖浓度的改变在转录水平影响了 

CaM基因的表达。在Ca抖存在下CaM基本螺旋一 

线一螺旋结构上的几个转录因子抑制了它与 DNA 

的结合，且抑制了转录基因的表达。在植物中，Szy— 

manski等(1996)报导了在花椰菜植物中存在 bZIP 

转录因子TGA3和相关蛋白介导 CaM和 DNA一结 

合蛋白之间的作用。Ca 增加了拟南芥中Cam3启 

动子与CaM和DNA结合蛋白之间的结合。 

3 CaM 相关蛋白 

Ca抖一CaM信号途径要通过 CaM 相关蛋白来 

实现。植物中CaM 由多个基因编码，不同器官、不 
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同细胞有不同的表达形式。同时不同的 CaM 异构 

体与不同的靶蛋白结合(Antosiewicz等，l995；Xing 

等，l997)。Ca。 与 CaM 的结合引起异构体的改变 

暴露出疏水区域后与靶蛋白结合(Sinclair等，l996； 

Lu等，l996)，由于靶蛋白、CaM表达形式的不同等 

产生了体内Ca抖信号途径的多样性。这些靶蛋白 

可分为：(1)蛋白酶类；(2)钙泵；(3)核作用因子。那 

么分离和确定真核生物中CaM结合蛋白(Calmod— 

ulin—binding proteins，CBPs)对于理解 Ca“一CaM 

介导的信号转导无疑具有重大的意义。CPBs的 

CaM结合区域不具保守性，Berridge(1987)、Collins 

等(1990)主要运用蛋白质一蛋白质的相互作用生物 

化学和分子生物学的方法确定 CBPs，用此方法已确 

定了很多与植物形态建成，细胞分裂，细胞延长，离 

子运输，基因调控，细胞骨架形成，胞质环流，花粉管 

伸长和胁迫诱导有关的一些 CBPs。已获得的CBPs 

及这些蛋白的基本特征、功能见表 l。 

4 结束语 

植物钙调素和钙调素相关蛋白是由多个基因家 

族编码的，在植物细胞内有不同的时空表达，它的多 

样性是Ca“一CaM信号转导多样性的基础(Roberts 

等，l992；Raymongd等，l998)。因此对 caM 及 

CaM相关蛋白在细胞内的分布、三维结构、基因分 

离、与 Ca 结合的方式、CaM及其相关蛋白的分离 

以及CaM的生理功能等一直是科学家们研究的热 

点，也是了解 Ca CaM信号转导的基础。CaM 本 

身不具有酶的活性，它必须与 Ca抖及 CaM相关蛋 

白结合后才具酶活性功能(Raymongd等，l998)，因 

此 Ca抖一CaM信号转导的差异性主要依赖于它的靶 

蛋白，分离出更多的靶蛋白仍将是今后的研究热点 

之一。了解 CaM 在亚细胞中的分布对 CaM功能的 

研究有重要作用，需要借助形态学、遗传学、分子生 

物学等多方面的研究手段对CaM的时空分布进行 

研究，以更好地掌握 CaM 所介导信号转导的作用。 

另外 CaM与不同靶蛋白的作用模式以及CaM家族 

的庞大功能等有待进行更深入的探讨研究。 
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休眠期，待这种抑制作用消除后 ，种子才能萌发。种 

胚的离体培养不仅可以打破种子的休眠和缩短育种 

周期，而且还可以解决远缘杂种胚不能正常发育的 

难题，所以本实验结果也为将来圆瓣姜花的新品种 

培育奠定了一定的基础。 

通常认为细胞分裂素与生长素的比例决定外植 

体的分化再生的方向，较高的细胞分裂素与生长素 

的比例将诱导外植体分化芽(Skoog等，1957)。在 

本试验中，细胞分裂素 6一BA与生长素 NAA的比例 

较高时确实可以大大提高丛生芽的增殖系数，但它 

们的比例也不宜过高，如果这种比例过高，反而会抑 

制丛芽的增殖，以 6一BA 4．0 mg·L-。+NAA 0．2 

mg·L 效果最佳；在试管苗诱导生根方面已有文 

献报道，1／2MS培养基对试管植物的长根具有促进 

作用(谭文澄等，1991)，在本实验中采用 1／2Ms培 

养基附加 0．5 mg·L。IBA在诱导生根时也取得了 

很好的效果，生根率达 97．7 ；圆瓣姜花试管苗的 

移栽基质适应性比较广，但以疏松透气，有机质含量 

高的基质为佳，移栽 1个月后观察，植株叶色浓绿， 

生长健壮，长势良好。 

参考文献： 

朱至清．2003．植物细胞工程[M]．北京：化学工业出版社， 

39． 

李浚明．1 992．组织培养教程[M]．北京：北京农业大学出版 

社 ．40—43． 

吴德邻．1981．中国植物志[M]．北京：科学出版社，16(2)： 

3O一 31． 

谭文澄，戴策刚．1 991．观赏植物组织培养技术[M]．北京： 

!／ ，；＼!， 、- ／ S，：＼! ＼ 占，； ／ ／： ／： 

中国林业出版社．99—1 99． 

Chen w(陈 薇)．He JM(和江明)。Cun SX(寸守铣)．2002． 

Tissue cuhure of stem apexes of Hedychium forrestii(圆瓣 

姜花茎尖组织培养)[J]．Plant Physiol mⅧ (植物生理 

学通讯)，38(2)：146． 

Endress Peter K．1 994．Diversity and evolutionary biology of trop— 

ical flowers[M]]．Cambridge University Press，358—365． 

Hu YJ(胡玉姬)．Chen SZ(陈升 振)，Xian YL(羡蕴兰)． 

1 990．Tissue culture of Alpinia zerumbet cv． riegata(花 

叶艳山姜的组织培养)[J]．Plant Physiol Commun(植物生 

理学通讯)．(4)：5O一51． 

Murashige T．Skoog F． 1 962． A revised medium for rapid 

growth and bioassays with tobacco tissue cultures[J]． 

Physiol Plant。15：473—497． 

Raghavan V．2003．One hundred years of zygotic embryo cul— 

ture investigations[J]． In vitro cellular and developmental 

biology-plant．39(5)：437—442． 

Skoog F．M iller CO．1 957．Chemical regulation of growth and 

organ formation in plant tissue culture in vitro[J]．Symp 

Sot"Exp Bio1．11：1】8— 1 31． 

Xian YL(羡蕴兰)，Hu YJ(胡玉姬)．Chen SZ(陈升振)。el 

“ ．1 989．Tissue culture and plantlet regeneration of Hedy— 

chium coccineum(红姜花的组织培养和植株再生)[J]．Plant 

Physiol Commun(植物生理学通讯)，(1)：43—44． 

Zeng SJ(曾宋君)，Liu N(刘 念)。Peng XM(彭小明)． 

1999． Tissue culture and rapid propagation of Curcuma 

kwangsiensis(宫粉郁金的组织培养和快速繁殖)[J]．Plant 

physiol Commun(植物生理学通讯)，35(1)：37—38． 

Zhao Q(赵 庆)，Hao)(J(郝小江)。Chen YZ(陈耀祖)，el 

“ ．1 995．Studies on diterpenoid constituents of Hedychium 

forrestii and their cytotoxic activity(圆瓣姜花的二帖化合物 

及其细胞毒性研究)[J]．Acta Pharm Sin(药学学报)。30 

(2)：1】9— 122． 

(上接第 273页 Continue from page 273) 

tosolic components of NADPH oxidase to the plasma mem— 

brane of tomato cells[J]．Plant Cell，9(2)：249—259． 

Yang JC，Gynheung AN．1 999．Structural Orgalization of 

Rice Calmodulin Genes[M]．Rice Genetics Newsletters：41． 

Yang TB，Segal G．Abbo S，el al~ 1 996．Characterization of 

the calmodulin gene family in wheat：structure，chromosom— 

al location．and evolutionary aspects[J]．Mol Gen Genet。 

252(4)：684—694． 

Yang J(杨 军)。Zhao J(赵 沽)。Liang SP(梁世平)．2002． 

Changes of calmodulin distribution in the embryo sac of Ozyra 

satiz~L before and after fertilization：fin immunogold electron mi— 

crospore study(水稻受精前后胚囊内钙调素分布的变化：免疫 

金电镜观察)[J]．At’t Bot Sin(植物学报)，43(3)：264—272． 

Yang T，ela1．1998．Developmentally regulated organ。tissue， 

and cellspecific expression of calmodulin genes in common 

wheat[J3．PlantMol Biol，37(1)：1o9—12o． 

Yusuke S。Natssuko K，Keiki 1．ela1．2001．A CaZ+·depend· 

ent protein kinase that endows rice plants with cold--and salt-- 

stress tolerance function in vascular bundles[J]]．Plant Cell 

Physiol。42(1】)：1 228— 1 233． 

Zhao J(赵 洁)。Zhou C(周 嫦)．Yang HY(杨弘远)．1 998． 

Distribution of membrane-bound calcium and activated calm— 

odulin in isolated zygotes and young embryos of Triticum 

aestivum(小麦分离合子与幼胚 中膜钙和钙调素的分布) 

[J]．Act Bot Sin(植物学报)。48(1)：28—32． 

Zimmer WE。Schloss JA。Silflow CD，el a1．1988．Structural 

organization。DNA sequence。and expression of the calmodu— 

lin gene[J-]．J Biol Chem。263(36)：19 370—19 383． 

维普资讯 http://www.cqvip.com 

http://www.cqvip.com

