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植物 30" C D30E 信号系统及其调控研究进展
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摘! 要：30" C 信号通路是植物中信号转导已确认的主要途径。30E（钙调蛋白）是目前已知胞内 30" C 信号受体中最

重要的一种，它参与了多种生理活动的调节。文章对钙在植物细胞中的存在形式、钙作为植物信号转导中第二信使

的作用、植物钙调蛋白的结构和生理功能等问题进行了综述和探讨。
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! ! 生物新陈代谢及生长发育受遗传信息的调控，

遗传基因决定个体发育的潜在模式，其实现程度受

控于环境信息。细胞信号转导主要是研究细胞感

受、转导环境刺激的分子途径及其调控的基因表达

和生理反应。在细胞水平上，钙在细胞分裂、极性形

成、生长、分化、凋亡等过程中均有重要的调节功

能［%，"］。30" C 信号通路是植物中已确认的主要信号

转导途径。目前已经发现多种刺激因素，如机械刺

激、低温、红光、植物激素、真菌激发子、缺氧和水分

胁迫等，作用于不同的植物细胞，最初反应几乎都是

首先引起胞内 30" C 浓度变化［F］。30E 是目前已知

胞内 30" C 信号受体中最重要的一种，参与了多种生

理活动的调节。以 30" C 和 30E（钙调素）为核心的

钙信使系统在植物对外界信号的感受、传递和响应

过程中起作用［*，$］。

%! 钙在植物细胞中的存在形式

钙在细胞中以多种形式存在。细胞中的钙（ 即

总钙）含量在 #) % V %# 99,1 W X，其可分为游离钙、结

合钙和贮存钙。游离钙在细胞中以自由状态存在，

含量很低，在 G V %# 99,1 W X 以下；结合钙和某些物

质的亲和力很强，在细胞中常与其它结构成分紧密

结合。这些钙不与焦锑酸钾反应，但可用 Y 射线测

出；贮存钙占总钙的大部分，含量在 G V %# 99,1 W X
以上，常位于细胞器和细胞壁中，当细胞的生理活动

需要增加钙浓度时，这些暂时贮存的钙则从贮存位

点释放出来，运输到细胞所需部位或个体的其他部

位，因而这类钙又称为松弛结合钙。贮存钙与游离

钙的区别在于量较大，常贮存在细胞的一些特定部

位；它与结合钙的区别在于亲和力较弱，与碳水化合

物、磷化合物等结合得不紧，可被转换成其它形式的

钙或被运输到细胞其它部位。因而，贮存钙也可称

为是一种松弛结合、可被交换的钙［G］。不同形式的

钙具有不同的生理功能，在组织、细胞中分布位点也

不同，在一定生理条件下，这 F 种类型的钙也可互相

转换［K，Z］。
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!" 钙作为植物信号转导中第二信使的

作用

" " 钙作为第二信使在植物信号转导中的作用一直

是植物生理学、细胞生物学和发育生物学研究的热

点。实验业已证明，启动 #$! % 信使系统的中心环节

是胞质中 #$! % 浓度的改变［&］。杨弘远［’］将研究的

结果概括为以下几个要点：（(）钙在植物生理活动

中起广泛的作用。由各种外界与内在的信号因子

（如光、温度、盐、触动、重力、辐射、激素等）所导致

的植物反应，大多和钙信号转导有关。钙在细胞分

裂、极性形成、生长、分化、衰老、凋亡等生命过程中

均起重要的调节功能；（!）胞质游离钙（［#$! % ］)）的

瞬间变化，是细胞响应各种刺激信号的初始事态，由

此而 诱 发 以 后 一 系 列 信 号 转 导 的 下 游 事 态。

［#$! % ］) 的瞬间增加有两种可能的来源：一是胞外

#$! % 通过 #$! % 通道的开启进入胞内；二是胞内钙库

（如内质网、液泡等）向胞质释放出 #$! % ；（*）钙信

号通过钙靶蛋白进行信号转导。钙调素（#$+）是迄

今已证明分布最广、功能最多、分子结构高度保守的

钙靶蛋白。钙靶蛋白又通过和其它靶蛋白分子（ 如

各种蛋白激酶）结合而启动基因表达与细胞生命活

动，从而构成钙信号转导复杂体系。有人将所有与

信号转导有关的蛋白质整体称为 ,-$./01)2.，包括各

种受体、通道、#$+、蛋白激酶、磷酸酶、#$! % 3456 酶

等；（7）钙信号系统中的各种分子在细胞中具有严

格的空间分布，它们在细胞壁、质膜、胞质溶胶、细胞

器、细胞骨架、细胞核等部位定位，是复杂细胞网络

（)8,2.9,）中的重要组成成分，以保证各项细胞生命

活动的平衡，实现细胞结构与功能的统一［(:］。

*" 植物钙调蛋白的结构和生理功能

*; (" 钙调蛋白的结构

钙调蛋白（#$<=201<>.，#$+）作为 #$! % 的受体，

是一种分布最广、功能最重要的钙依赖性调节蛋白，

在 #$! % 3#$+ 信号传导系统中起着关键作用。(’?@
年，美籍华人张槐耀首次在牛脑中发现钙调蛋白，现

已明确，其在真核生物中广泛存在。#$+ 又称为钙

调素，是由 (’ 种 (7A 个氨基酸组成的单链可溶性球

蛋白，分子量约 (? @::，具较好的热稳定性、酸性和

保守性，其中有 ( B * 是带有酸性侧链的谷氨酸和天

冬氨酸，但不含胱氨酸和脯氨酸，具有 CD 和 #E 两

种手型结构，在空间构型上具有很大的灵活性和化

学上的稳定性，因而可供带负电荷的羧基与 #$! % 结

合，产生 #$! % 结合部位。结合后分子构象发生改

变，#$+ 的疏水区呈激活态，增加催化活性［((］。

*; !" #$+ 与 #$! % 的结合及钙调蛋白的作用原理

如前已述，钙调素是植物细胞中胞内 #$! % 最重

要的多功能受体蛋白。钙调素自身并没有酶活性，

只有其活化后进一步与其靶蛋白中的短肽序列结

合，才能诱发其结构变化，从而调控植物细胞分裂、

伸长、生长、发育和抗逆等。#$+ 作用机理要点是：

#$! % 与 #$+ 结合而激活 #$+，活化了的 #$! % 3#$+
再与多种酶结合从而调节酶活力，最终引起生理生

化反应，继而调控植物的细胞分裂、伸长、生长、发育

和抗逆等［(!，(*］。

因此，同 #$! % 的结合是 #$+ 活化的重要条件。

普遍认为 #$+ 的 7 个 #$! % 结合区中，F 端的!、"
区为低亲和力区，# 端的#、$区为高亲和力区［(7］。

两个成对的结合区之间也存在协同作用。对 #$+
溶液的晶体学分析和核磁共振研究表明：#$+ 分子

一端的两个 #$! % 结合手型结构是相互关联的，在这

两个结合区中，相互对应的结合 #$! % 的环结构的肽

段之间形成了反平行的 %3片层结构，这样二者之间

不可避免地表现对 #$! % 结合的协同性，即两个手形

结构同时结合 #$! % 时，对 #$! % 的亲和力要大大高于

单独一个手形结构对 #$! % 的亲和力。这种协同性

可能和 #$+ 结合 #$! % 的构象变化有关。

*; *" 钙调蛋白的生理功能

#$+ 生理功能的研究涉及面相当广泛，在酶活

性调节、细胞分裂与分化、细胞骨架与细胞运动、光

合作用、激素反应、核内酶系统及基因表达等生理过

程中，都有 #$+ 参与［(7］。细胞内 #$! % 浓度的变化

作为一种重要的调节信号，对多种细胞代谢活动均

具调控作用。细胞自由 #$! % 的分布与转移是形成

#$! % 信号的基础。当细胞接受环境刺激后，胞外钙

离子的涌入和胞内钙库的释放会使胞质自由 #$! %

浓度升高，升高后的 #$! % 会启动钙信号途径，激活

#$+，#$+ 会 进 一 步 激 活 #$+ 依 赖 的 蛋 白 激 酶

（#$+G）或 #$+ 结合蛋白（#$+H6/），蛋白激酶的活

化会导致代谢的关键酶或转录因子活化，从而完成

对细胞代谢活动或某些基因表达的调节［!A］。近年

来关于 #$+G 和 #$+H6/ 的研究也业已成为钙信号

系统研究的新的热点和焦点［*:］。

I1.,J9- 等［(&］在对光敏素调控基因表达的研究

中发现了光敏素信号传导系统中 #$! % 和 #$+ 的作

用。他们巧妙利用细胞微注入（=>)-2>.K9),>2.）技

术，即用缺乏活性光敏素（6J84）番茄突变 $1-9$ 做

受体，将小麦 )$L 基因（ 编码 6M 的叶绿素 $ B L 结合

蛋白）的启动子和报告基因 INM（ 编码 %3葡萄糖苷
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酶）的融合基因注入，在注入燕麦 !"#$ 时，可以观

察到在红光照射下，%&’(% 植株中有 )%* + ,-. 基因

的表达，而在瞬间红光之后给予远红光照射则 )%*
+ ,-. 不表达，这说明外源加入的 !"#$ 可以在转

录水平上调控 )%* 基因的表达。另外，他们将 )%* +
,-. 基因和有 /%0 1 结合的活性牛脑 /%2 注入 %&’(%
植株，发现活性 /%2 也可使 )%* + ,-. 基因表达，而

且这种表达只发生在 /%2 注入的细胞中，而在临近

细胞则不表达，用没有结合 /%0 1 的非活性 /%2 注入

细胞并不能启动 )%* + ,-. 基因的表达。同样用纯

化的矮牵牛 /%2 也可有效地启动 )%* + ,-. 基因的

表达。这说明 /%2 参与了光敏素调控的基因表达

过程。李红兵等［34］发现胞外 /%2 有促进白芷悬浮

细胞增殖的作用，边艳青等［35］发现外源 /%2 可促

进白芷原生质体壁再生和第一次分裂。,’%678%69
等［3:］发现 /%2 可激活从浮萍属植物中得到的环核

苷酸磷酸二酯酶的活性，!’(9;97 等［3<］发现在烟草的

植物抗毒素合成中也有 /%2 的参与，这些都表明了

/%2 的生理作用是一个广阔的研究领域。

/%0 1 =/%2 信号系统在植物有性生殖过程中同

样起着特别重要的作用，在植物生理学、发育生物

学、细胞生物学研究中，钙=钙调蛋白也一直是热点。

钙=钙调 蛋 白 动 态 研 究 已 涉 及 植 物 雌 雄 配 子 形

成［0>］、花粉管生长［03］、生殖核分裂［00］、藻类植物卵

及合子极性建立［0?］、助细胞退化［0@］、幼胚发育中的

极性分布［0A］及种子萌发［04］等各个方面。龚明等人

对 /%2 在花粉萌发中的作用进行了一系列的研究：

他们从松树中纯化 /%2 并进行了序列分析，在氨基

酸组成上同菠菜 /%2 有很高的同源性。用 B,C$、

$0?3:5、D5、,!E 等 /%0 1 和 /%2 抑制剂研究松树花

粉的萌发过程，结果表明，花粉萌发过程中 /%0 1 水

平的升高和降低以及 /%2 活性的抑制导致花粉细

胞总脂、中性脂、极性脂、磷脂、自由脂肪酸正常代谢

的抑制，并干扰正常萌发所导致的脂肪酸组成的改

变，最终抑制花粉萌发和花粉管生长［05］。他们还在

利用 CF!、/!E、D5 等 /%2 的抑制剂以及一种 D5 的

类似物 DA 观察其对松树和烟草花粉萌发和花粉管

生长的效应时，发现 /%2 抑制剂可以抑制花粉萌发

和花粉管的生长，而外加牛脑 /%2 和玉米 /%2 可解

除抑制作用，并指出外源 /%2 的作用可能和花粉

（管）壁有关。王立安［0:］等利用影响钙调素与钙调

素依赖蛋白激酶作用位点的抑制剂 GH +<?，研究钙

信号途径参与了稻瘟病菌孢子萌发，及疏水条件下

附着胞形成过程的调控情况发现：随着抑制剂浓度

的增加，抑制剂对孢子萌发和附着胞形成过程的抑

制作用明显增强；同一浓度下，抑制剂对附着胞形成

过程的抑制作用大于孢子萌发过程；抑制剂影响孢

子萌发和附着胞形成过程在萌发早期（3 I @"）最有

效；在完全被抑制、不能萌发的孢子内出现了许多颗

粒状囊泡；抑制剂可使附着胞形态明显变小甚至不

能形成。

@J 小结与展望

近年来，对钙信号的研究，包括对钙信号的产

生、传导及最终靶蛋白的研究，越来越受到人们的重

视。在方法上，可以利用分子生物学手段，如鉴定并

克隆那些控制 /%0 1 流入与流出胞质的 /%0 1 K L 1 反

向转运子及 /%0 1 通道的基因；或利用反向遗传学方

法从拟南芥菜鉴定已知的 /%0 1 K L 1 反向转运子的

突变体，利用这种方法已得到高等植物中第一个

/%0 1 K L 1 反 向 转 运 子 的 遗 传 突 变 体 ［0<］；吕 应 堂

等［?>］利用人工合成的钙调素基因，使其在大肠杆菌

里表达，并用同位素 ?A. 代谢标记和亲和层株纯化

?A. 标记的钙调素，筛选植物 )MH$ 表达文库，在国

际上首次获得编码植物钙调素结合蛋白的 )MH$;，
为探索钙 K 钙调素介导的信号转导途径的作用机理

奠定了分子基础，这一方法已被广泛用于植物钙调

素结合蛋白基因的分离与鉴定。作者认为，经过类

似的艰苦工作，可以逐步在细胞和分子水平上弄清

楚各信号系统之间的相互关系，阐释各信号系统之

间的交流如何构成了一个网络以相互协调，共同调

控使细胞完成其生长发育进程及处理与外界环境的

关系等问题。
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