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植物中CBL．CIPK途径转导特异Ca2+
信号的分子机制

张成伟，王天宇，黎裕
(中国农业科学院作物科学研究所，北京 100081)

摘要：Ca“作为植物中普遍存在的第二信使，其信号传感器CBL(calcineurin B-like protein)及与CBL互作的蛋白CIPK

(CBL·interacting protein kinase)所构成的CBL—CIPK信号转导途径在转导特异Ca“信号过程中起重要的作用。由于植物同时

受多种复杂环境因素影响，因此必须同时对各种复杂因素作出响应并转导并存的信号。CBL和CIPK在结构、表达以及功能

上的特异性构成了CBL．C1PK途径能够转导特异ca2+信号的分子基础。本文在介绍CBL、CIPK的基础上。着重对其组合成的

CBL-CIPK途径转导特异Ca“信号的分子机制进行综述。
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Molecular Mechanisms of Transducting Specific Calcium Signal
in CBL—CIPK Pathway in Plants

ZHANG Cheng—wei，WANG Tian—yu，LI Yu

(Institute of Crop Sciences，Chinese Academy of Agricultural Sciences，Beijing 100081)

Abstract：In plants，calcium is taken as the ubiquitous second messenger．Its sensor CBL(calcineurin B—like

protein)and CBL—interacting protein kinase(CIPK)integrate into the CBL—CIPK pathway，which plays significant

roles in transmitting specific calcium signals in vivo．Generally，as natural living—forms，plants are not affected by on—

ly one environmental condition but several of them simuhaneously．Therefore，they have to perceive and transmit

those simultaneous signals at the same time．Luckily，the specificities of CBL and CIPK in structure，expression and

function provide molecular basis on transducting signals specifically．Here，we first presented basic information about

CBL and CIPK，and then focused on reviewing the molecular mechanisms of transducting specific Ca2+signals by

CBL—CIPK pathway．
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植物时刻生活在各种条件共存的复杂环境中，

但植物区别于动物，只能被动地面对各种环境胁迫。

环境胁迫主要包括各种生物胁迫和非生物胁迫。生

物胁迫主要来自昆虫、食草动物、植物病菌等；非生

物胁迫种类众多包括温度、营养、盐、水分等胁

迫⋯。为了适应繁杂多变的环境，减少不利环境对

机体的损害，植物体内演化出了发达的信号转导系

统，感应并传递外界信号以及时做出相应的响

应嵋1。植物体内的第二信使可以将感应到的外界

信号在体内进行传导，比如钙、NO、活性氧等H。。目

前ca“被认为是普遍存在的第二信使，在真核生物

的信号转导途径中发挥重要的作用。然而许多胁迫

往往是同时发生的，这就要求植物首先要判断区分

出不同的胁迫条件，并同时传递给体内这些胁迫信

号。研究表明植物利用Ca“信号机制来同时响应

一系列不同的细胞外刺激，包括植物激素、病菌侵染

和非生物胁迫等H。1。相同的Ca“是如何同时传递

并存的不同外界刺激呢?据近年来的研究结果推
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测，一个可能的答案是Ca2+信号本身的特异性，包

括钙瞬变、钙振荡、钙信号的空间定位和钙波，它们

还可再具体细分为变化的幅度、强度和持续时

间旧1。如此复杂的Ca“信号，植物在体内又是如何

解密并转导这些信号的呢?这就与ca2+结合蛋白

(也称ca“传感器)密切相关，ca“与ca“传感器

结合把信号传递下去。目前已知植物体内存在

Ca“传感器来转导众多特异的Ca“信号，研究比较

多的有三类蛋白：钙调素及类钙调素蛋白(calmodu—

lin and ealmodulin—like proteins)、钙依赖性蛋向激酶

(CDPKs)和类钙调磷酸酶B蛋白(calcineurin B．1ike

protein，CBLs)¨o。前两类蛋白的研究相对较早，功

能研究已经报道很多，而CBLs作为植物特异的

ca“传感器，在植物中广泛存在，因为它们的靶蛋

白是一类蛋白激酶CIPKs(CBL—interacting protein ki—

nase)，相对钙调素和CDPKs的靶蛋白来说较单一，

使人们相对容易探求CBLs作为Ca2+传感器转导特

异ca“信号的分子机制，因此，CBL自1998年被发

现以来，CBL／CIPK途径转导特异Ca“信号的功能

和分子机制越来越受到人们的重视¨。⋯。目前对于

CBL及CIPK的结构，功能研究进展已经报道很多，

本文主要对CBL／CIPK途径转导特异Ca“信号的

分子机制的进展进行综述。

1 CBL家族

植物中钙传感器CBL最初在拟南芥中被克隆

出来，由于其序列同酵母里的钙调磷酸酶B(CNB)

和动物里的神经细胞钙传感器(neuronal calcium

sensor，NCS)非常相似而被确认并被命名为类钙调

磷酸酶B"4’。目前为止，拟南芥和水稻中均至少存

在10个CBL成员，其成员间的氨基酸序列的一致

性分别在29％～92％和40％一92％，相似性分别在

33％一93％和44％一94％；预测的蛋白分子量分别

在23．5—26KD和23．9—25．9KD，只有AtCBLl0、

OsCBL9和OsCBLl0均因在N端有部分延伸使其预

测蛋白分子量变大，分别为31．7KD、32．9 KD和

29．9 KD[11]。

CBL在结构上也具有同其他钙传感器相似的

螺旋一环．螺旋(HLH：helix．100p—helix)EF手形结构

域来结合Ca2“11]。EF手形结构中的环由12个氨

基酸组成，其中第l、3、5、7、9和12位氨基酸是与

ca“互作的位点；1(天冬氨酸)、6(甘氨酸)和12

(谷氨酸)位氨基酸是高度保守的，其中6位上的甘

氨酸是维持环结构所必须的，不能被其他任何氨基

酸所代替¨“。通过比对分析拟南芥中lO个．CBL，

发现它们都含有4个EF手形结构，而且有趣的是，

EF手形结构活性环之间连接区域的大小在所有的

AtCBL蛋白中也是绝对保守。比对分析水稻中lO

个CBL，也同样发现EF结构数目和EF结构之间的

区域非常保守。由此得出，CBLs之间大小上的差异

是由于N端或C端的不同而产生的，同时暗示出所

有植物中CBLs的三维结构可能是保守的⋯1。

动物和酵母里几乎所有已知的NCS和钙调磷

酸酶都被含有14个碳的饱和脂肪酸豆蔻酸盐所修

饰。肉豆蔻酰化反应是在N一氨基肽酶去除起始氨

基酸甲硫氨酸后的共翻译过程中，肉豆蔻酸盐在N一

豆蔻酰转移酶的催化作用下与肉豆蔻酰化基序

MGXXXS／T的甘氨酸结合。然而只有部分拟南芥

CBL，包括CBLl、CBIA、CBL5和CBL9含有保守的

N端肉豆蔻酰化结构域MGXXXS／T，可以发生肉豆

蔻酰化反应使得CBL被肉豆蔻酸盐所修饰¨“。

CBL本身无激酶活性，是通过与靶蛋白CIPK

结合，使靶蛋白解除自我活性抑制而被激活进而传

递信号¨“。CBL在植物特定发育过程以及应答多

种环境胁迫和植物激素的过程中起重要的作用。

CBL成员中，有的虽然在进化上高度保守，功能有

可能存在部分冗余，但却同时具有各自特定的

功能‘11|。

在不同的作物中均发现含有数目不等的CBL。

利用同源序列搜索除拟南芥和水稻外的其他作物

EST和基因组数据库发现苜蓿中有9个，小麦中有

11个，大麦中有9个，大豆中有7个，松树中有2

个，藓类PhyscomitreUa patens中有4个，玉米中至少

有9个⋯’”1。最初对CBL的研究进展主要集中在

拟南芥和水稻上，目前在其他植物上的报道也相继

出现，如Mahajan等¨纠报道了豌豆里的第一个

PsCBL，与拟南芥AtCBL3同源；Wang等¨钊报道了

玉米中与拟南芥CBL4可能同源的ZmCBL4；最新又

报道了棉花中与纤维细胞伸长相关的GhCBL2和

GhCBL3【17]。

2 CIPK家族

CIPK家族是植物中所特有的一类与CBL互作

的丝氨酸／苏氨酸蛋白激酶¨“”1。结构上与酵母的

SNFl(sucrose non．fermenting)激酶和动物里的

AMPK(AMP—activated protein kinase)非常相似，因

此，CIPKs被归为植物类SNF激酶的SnRK6亚组

里¨m”1，但是CIPKs在功能上不同于SNF激酶，二
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者具有明显不同的功能和调节方式⋯·。利用酵母

双杂交方法和生物信息学分析发现拟南芥中存在

25个CIPKs，水稻中存在31个¨卜22卫引。

CIPK蛋白结构上可分为N端保守的SNFI型

催化激酶域和C端调节结构域两大部分。拟南芥

各成员间，N端保守的SNFl型催化激酶域氨基酸

序列的一致性在5l％～90％(相似性在63％一

96％)；C端调节结构域序列变化程度大，氨基酸的

一致性为24％一58％(相似性在36％一69％)，但这

个结构域在其他的SNFI相关的激酶中不存在¨“。

N端催化结构域含有一个活性环，位于N端

DFP结构域和C端APE结构域之间，这个活性环

可以作为其他蛋白激酶磷酸化作用的靶位点，活

性环上有一个苏氨酸残基至关重要，若将其突变

成天冬氨酸，CIPK将成为非CBL依赖的组成型高

表达活性的激酶旧“22 o。CIPK2(SOS2)4中活性环

上的两个残基S⋯和Y”5在所有CIPK中也是比较

保守的，在体外改变二者任何一个为天冬氨酸都

能激活激酶活性旧“。C端调节结构域中，临近激

酶催化结构域的位置有一个保守的由24个氨基

酸组成的NAF结构域(又称FISL结构域)，它是与

CBL互作所必须的结合位点∽引，NAF在所有的

CIPK中都高度保守，拟南芥成员间NAF氨基酸序

列的一致性在58％一86％，相似性在66％一94％。

NAF除了具有与CBL结合的作用外，还能抑制CIPK

本身的激酶活性。在CIPK24中，分子内催化结构域

和调节结构域相互作用产生自我抑制而使激酶活性

失活，一旦缺失NAF结构域则表现为组成型激酶活

性，因此当CBL与CIPK的NAF结合后就等同于去

除了分子内的自我抑制而激活CIPK活性旧“。

功能上，CIPK与CBL组合成CBL—CIPK途径在

植物特定发育过程以及应答多种环境胁迫和植物激

素的过程中转导特异的Ca2+信号一。1⋯。然而最新

研究表明CIPK不只仅与CBL互作，SOS2的NAF还

是H2 02信号蛋白NDPK2(nucleoside diphosphate ki—

nase 2)的结合位点，说明SOS2还参与H：O：信号途

径旧“，而且在NAF区的临近C端区域有一个蛋白

磷酸酶互作结构域PPI(protein phosphatase interac—

tion)，使得CIPK能够与蛋白磷酸酶2C(如ABll和

ABl2)相互作用¨“。SOS2除与CBL(CBIA和

CBLIO)、NDPK2和ABl2互作外，还被证明与过氧

化氢酶2和3(CAT2、CAT3)互作，但结合位点未

知心5工L281。综上所述，CIPK不只通过CBL．CIPK途

径．还可通过其他途径发挥功能。

同CBL一样，在不同的作物中均发现含有数目

不等的CIPK。利用同源序列搜索除拟南芥和水稻外

的其他作物EST和基因组数据库发现苜蓿中有11

个，小麦中有29个，大麦中有14个，大豆中有13个，

松树中有7个，藓类Physcomitrella patens中有3

个¨“。目前对CIPK的研究进展也主要集中在拟南

芥和水稻上，在其他植物上的报道相对较少，Mahajan

等¨副报道了豆类(Pisum sativum)里的第一个

PsCIPK；Zhao等¨引报道了玉米中ZmCIPKl6；最新又

报道了棉花中与纤维细胞伸长相关的GhCIPKI m。。

3 CBL-CIPK途径转导特异Ca2+信

号的分子机制

Ca2+信号作为植物中的第二信使，广泛参与植

物对多种外界信号刺激的反应，传递信号以调节下

游复杂的生理生化反应，最终导致生理学效应，减少

外界不利因素的影响嵋’。CBL．CIPK作为解密特异

Ca“信号的系统，必然存在着多种分子机制以特异

转导种类繁多的ca2+信号。概括来讲主要包括：结

构上，CBLs不同的钙结合属性以及CBL与CIPK互

作的偏好性；表达上，CBL和CIPK不同的表达模式

及二者的亚细胞定位；功能上，不同CBL．CIPK组合

功能上有差异H’”1。

3．1 CBLs不同的钙结合属性

植物在外界环境信号刺激下产生的Ca2+信号

是如何被分别特异转导下去的呢?这首先与钙传感

器特异的钙结合属性密切相关。钙传感器中的EF

手形结构是用来结合Ca“的，标准的EF手形结构

一致序列为DKDGDGKIDFEE，且一个EF手形结构

域只能通过其内部的活性环结合一个Ca2+，不同的

EF手形结构会导致与Ca2+结合的属性不同。钙调

素(CaM)中拥有4个EF结构域，它们总是成对地

参与Ca“的结合，而其他钙传感器如NCS、鸟苷酸

环化酶尽管也同样拥有4个EF手形结构域，但其

与钙的结合方式与CaM不同¨卜豫1，主要是因为EF

手形结构的不同，比如所有NCS成员第一个EF手

形结构活性环里的半胱氨酸都被脯氨酸所替代，这

个EF结构域就不能结合ca“。此外，尽管一些钙

传感器表现出在单个EF手形结构上的序列不同于

标准的EF手形结构，但这些不同并非破坏钙结合

属性，而是调节与钙的结合口引。

不同的CBL与Ca“结合的属性不同，也主要

是由于CBLs所特有的EF手形结构不同造成的，

正是这种不同的ca“结合属性提供了CBL转导特

万方数据



4期 张成伟等：植物中CBL．CIPK途径转导特异Ca2+信号的分子机制 465

异钙信号的分子基础。拟南芥中的10个CBL第

一个EF手形结构(EFl)虽然保守，但都因为Ca2+

重要结合位点的单个氨基酸发生替代而不能与

ca2+结合：多数是Y和x位上与ca“结合的含氧

残基被丙氨酸、缬氨酸、异亮氨酸或半胱氨酸所替

代；AtCBL5则是一z位上的谷氨酸被赖氨酸所替代；

而AtCBL6和AtCBL7发生了结构上的缺失和插入，

表现在AtCBL6活性环上的4个氨基酸缺失，AtCBL7

第4和第5位氨基酸之间插入了5个额外的氨基酸

而破坏了EF手形结构。EF2中，AtCBL6．Z位上保守

的谷氨酸被丙氨酸替代；所有的拟南芥AtCBL只有

AtCBL7 Y位上的天冬酰胺未被赖氨酸或精氨酸所替

代。EF3中，AtCBL7．Z位上的钙结合位点被甘氨酸

所替代，Y位上的含氧氨基酸被赖氨酸所替代；

AtCBL2、3、4、5、8和10 Y位上的含氧氨基酸都被赖

氨酸、精氨酸或组氨酸所替代。EF4中，AtCBL2、3、4、

5、6和7 Y位上的含氧氨基酸都被赖氨酸所替代。由

此可见，只有AtCBL7的EF2、AtCBLl、AtCBL6和

AtCBL9的EF3、AtCBLl、AtCBL8、AtCBL9以及

AtCBLl0的EF4属于标准的EF手形结构，由此，拟南

芥CBL家族可以依据标准EF手形结构的数目分为3

类：不含任何标准EF手形结构的：AtCBL2、3、4和5；

含有一个标准EF手形结构的：AtCBL6、7、8和10：含

有两个标准EF手形结构的：AtCBLl和AtCBL9【l“。

不含有任何标准EF手形结构的CBL并不意味着不

能结合ca“，如AtCBL2不含任何标准EF手形结构，

其晶体结构已经被报道，每个AtCBL2分子结合两个

Ca“，两个ca2+分别结合在第1和第4 EF手形结

构域上¨“。在所有推测的水稻CBLs EF手形结构

序列的变化情况与拟南芥中的相似⋯1。研究已表

明所有不同于标准EF手形结构的突变都导致活性

环构造发生变化，因此导致与钙的结合力显著降

低¨2|。由此，CBL间差异化的EF手形结构导致了

特异的Ca2+结合属性。AtCBLl拥有两个标准的EF

手形结构，凝胶阻滞实验和ca“结合实验表明

AtCBLI能够结合Ca“¨1。相反AtCBL4因缺少标

准的EF手形结构与钙的结合力明显降低，AtCBL4

与Ca“因结合力太弱而在凝胶电泳时没有发生迁

移Ⅲ】。但是这种不同的ca2+结合属性是如何解密

不同环境刺激下的特异ca2+信号，还需要更多的试

验去分析证明。

3．2 CBL与CIPK互作的特异性

结合了特异ca“信号的CBL又是如何将信号

特异地转导下去呢?这与其靶蛋白CIPK密切相

关。体外和体内实验对CBLs和CIPKs家族之间的

特异性互作进行分析，表明CBL与CIPK的结合存

在偏好性¨9’22’351。结构上非常相似的AtCBLl和

AtCBL9也都有自己特异偏好的CIPKs；AtCIPK7和

AtCIPKl7偏好于AtCBLl。而AtCIPK21和AtCIPK23

则更偏好于AtCBL9⋯。；AtCIPK24与AtCBIA强烈

互作，但与AtCBL2的互作很微弱，但AtCBL2却与

AtCIPK9的互作比较强¨“。然而。有一些CBL只偏

好与一个特定的CIPK互作，有些CIPK却不与任何

的CBL互作，说明这些CIPK可能与别的靶蛋白相

互作用‘221。

CBL的结构差异、CIPK的NAF区及其两侧序

列结构差异可能决定了互作的特异性，互作的特异

性为植物细胞内CBL—CIPK功能的特异性提供可能

的结构基础。CIPK中，NAF本身不足以产生不同

CBL结合的偏好性，而是两侧的序列信息或距离

NAF稍远些的序列信息决定着其与CBL的特异性

互作旧“。例如全长的AtCIPK5与AtCBLl、AtCBI_3

和AtCBIA都不互作，而去掉了N端只剩下C端的

AtCIPK5与上述3个AtCBLs都发生了互作，说明

AtCIPK5的N端区域完全阻碍了C端区域与上述3

个AtCBLs互作。此外，其他蛋白同时与CIPK互作

也竞争限制了CBL与CIPK的结合。NAF区还可能

是H2 0，信号蛋白NDPK2(nucleoside diphosphate ki．

nase 2)的结合位点，当NDPK2和CBL同时存在时

二者存在竞争嵋“；CIPK中与PP2Cs结合的PPI结

构域在结构上与NAF结构域似乎有些重叠，暗示着

CBL和PF'2C与CIPK的结合也存在竞争"“。因

此，当NDPK2和PP2Cs存在时，都影响了正常的

CBL与CIPK的结合，使得CBL—CIPK途径转导ca“

信号更具有特异性。

除了二者结构上引起的互作特异性外，有些互

作还具有钙依赖性，有些则不依赖钙。体外实验表

明，AtCBLI和AtCIPKl的互作需要微摩尔的Ca“；

ca“可以促进CBL4一CIPK24复合体的形成。但

CBL3与CIPKll以及CBL2与CIPKl4的互作则表

现为非钙依赖性¨3’3“381。目前Ca2+影响CBL／CIPK

互作的作用机制尚不清楚。

3．3 CBL和CIPK特异的表达模式

基因的表达模式与它们执行的功能密切相关，

因此基因表达模式特异性对于产生功能特异性是非

常重要的。基因表达模式特异性包括时空表达特异

性和环境胁迫响应特异性，时空表达特异性又包括

发育阶段表达特异性和组织表达特异性。研究结果
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表明AtCBLs和AtCIPKs的每个成员都是自己特定

的发育阶段表达，特定的组织表达和特定的胁迫响

应3种表达模式的组合旧1，因此，多种特异CBL-

CIPK组合的形成取决于CBL和CIPK特异的表达

模式，这是CBL-CIPK途径能够解密众多特异Ca2+

信号的又一分子机制。

拟南芥CBL家族不同成员都有自己独特的表

达模式，例如CBLI表达则受旱、伤口和冷瞬时强烈

诱导，而CBL2和CBL3则不受诱导¨’3钆401，但CBLl

和CBL2都对光有响应，说明CBLl和CBL2在信号

转导途径中既有重叠的功能又有各自特定的功能；

凹髓偏向于在根中表达，而CBL3则在叶片、茎、根
和花中组成型表达，CBLl的启动子——Gus报告

基因在幼苗的子叶、胚轴和根中被检测到，同时也在

成熟植株的叶子、根、茎和花器官中被检测到H1。

同CBL，拟南芥的CIPKs基因也存在表达差异。如

C伊移除了成熟植株根外在几乎所有的组织中都有

表达，主要受ABA的诱导，受NaCl和旱的轻微诱

导，不受冷的影响，而CIPK8在根中的表达显著高

于在叶子、茎、花或长角果中的表达，而且不受任何

胁迫的诱导”“”。；CIPK20主要在叶子中表达，也不

受任何胁迫的诱导，而CIPKll主要在根和茎的生

长点处表达，在叶子中几乎不表达¨L43‘。其他的植

物中的CIPK也表现出选择性的诱导表达Ⅲ4“。

特异的时空及特异的胁迫条件下，处于相同表

达模式下的CBL和CIPK易于形成CBL—CIPK组合

转导特异的Ca“信号。棉花G危CB舱和GhCBL3偏

好在纤维细胞伸长过程中表达，而GhCIPKl表达也

是如此，酵母双杂结果证明GhCIPKI与GhCBL2和

GhCBL3都互作，可以形成GhCIPKl．GhCBL2和Gh—

CIPKl-GhCBL3组合，因此，此二组合可能在棉花纤

维伸长过程中起重要作用Ⅲ1。拟南芥CBL4主要在

根中表达，而CBLIO则主要在茎、叶中表达，而

ClPK24在根、茎、叶中都表达，研究表明在盐胁迫

下，组合CBIA—CIPK24和CBLIO—CIPK24分别在根

和地上部分发挥功能m瑚】。

3．4 CBL和CIPK的亚细胞定位

钙信号特异性重要的一点就是它限定在细胞的

特定位置，因此CBL的亚细胞位置对于解密特定位

置的钙信号就显得至关重要。在许多系统里，N一肉

豆蔻酰化作用促进了蛋白与蛋白或蛋白与膜之间的

相互作用，但疏水的肉豆蔻酰氨酸本身对于把蛋白

锚定在膜上通常是不够的，肉豆蔻酰化蛋白与膜牢

固的结合通常是伴随着临近半胱氨酸残基的棕榈酰

化㈨o。由于很多CBLs的N端都含有保守的肉豆

蔻酰化位点(myristoylation site)或棕榈酰化位点

(palmytoylation site)而使其定位到细胞膜上。CBLs

在质膜和液泡膜上被检测到，说明CBLs可以满足

解密特定位置钙信号的要求一o。AtCBLl、4、5和9

能够被肉豆蔻酰化进行脂修饰，而且均存在能够被

棕榈酰化的半胱氨酸残基，可能是这种双重的脂修

饰作用使它们主要定位在质膜上，其他没有N端肉

豆蔻酸化位点的CBLs也定位到不同的细胞区

域一t47 J。水稻OsCBL2和OsCBL3定位在子粒糊粉

层细胞的液泡膜上，而OsCBIA则定位在质膜

上H引。与CBLs不同，CIPKs不含有任何已知的定

位信号或脂修饰结构域，因此，CIPKs的定位就取决

于与其互作的CBL，那么作为钙传感器的CBLs就

必须将CIPKs定位到特定的亚细胞位置以转导特定

的Ca2+信号⋯1。例如拟南芥的AtCBIM与

AtCBLIO分别将AtCIPK24定位到细胞质膜和液泡

膜上，由此达到在不同的组织中转导特定Ca“信号

的功能m。虬491。玉米中的ZmCBL3、4、5均将Zm．

CIPKl6定位在质膜上旧9。。

3．5 不同CBL-CIPK组合的功能特异性

由于植物中都含有一定数目的CBL与CIPK，

再加上上述的CBL与CIPK结合的偏好性，二者的

表达模式和亚细胞定位，决定了会有多种不同的特

异的CBL—CIPK组合的出现。不同的CBL—CIPK组

合功能各异为其转导各类繁杂的特异Ca“信号进

行生理响应提供了又一分子基础，利用正向和反

向遗传学的方法对不同的CBL．CIPK组合功能进

行了研究，表明不同的CBL-CIPK组合通过改变下

游蛋白活性，调节下游基因表达来调节植物部分

生长发育过程，响应一系列不同的外界刺激，如

盐、冷、旱、ABA等H8’如o。目前对CBL．CIPK组合

功能的综述较多”卜521，所以在此主要对目前功能

研究最为清楚的两个组合进行说明：拟南芥中的

AtCBL4／AtCBLl0．AtCIPK24及AtCBLl／AtCBL9．

AtCIPK23。

AtCBIA／AtCBLl0．AtCIPK24主要在盐胁迫下

发挥功能(图1)。植物在高盐胁迫下会产生盐毒

害，在细胞水平上去除盐毒害主要通过两条途径：

一是通过细胞膜将有毒离子排除体外；二是将有

毒离子储藏在细胞器尤其是液泡中¨引。Ca2+信号

在体内传递盐信号，根中表现为CBIA结合Ca2+

信号后，结合并激活CIPK24形成AtCBIA—

AtCIPK24组合，并将其牵引到细胞质膜上，被激活
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图1 AtCBL4／AtCBLl0·AtCIPK24组合

的假定功能模型Ⅲ-27’

Fig．1 Hypothetical model of AtCBL4／AtCBL

10-AtCIPK24 funcfion

的CIPK24又激活膜上的Na+／H+转运体(Na+／

H+antiporter)SOSl，将植物体内多余的Na+泵出

体外，以减少Na+对植物的毒害。硌M1。而地上部

分的茎叶中则表现为CBLl0结合ca“信号后，结

合并激活CIPK24形成AtCBLl0-AtCIPK24组合，

并将其牵引到液泡膜上，然后激活目前未明确的

蛋白，将Na+转到液泡中以调节细胞内Na+的平

衡，减少Na+对植物的毒害旧“。说明根和地上部

分利用不同的CBL—CIPK组合通过各自特有的途

径减少盐对植物的毒害，根中是直接将盐排回土

壤，而地上部则直接将Na+储存到液泡中。

AtCBLI／AtCBL9一AtCIPK23主要在低钾胁迫下

发挥功能(图2)。钾作为植物生长的主要营养元

图2 AtCBLl／AtCBL9-AtCIPK23组合调节

K+吸收的示意模型m】

rig．2 Schematic model for the AtCBLI／AtCBL9-AtCⅡ恸
pathways regulating K+uptake

实线箭头表示确定的作用模式，而虚线箭头表示假想的作用模式；

。Pi”表示磷酸化过程Arrows in solid lines indicate positive regulation，

whileⅢITOWS in broken lines denote hypothetical regulation．“Pi”mealm

the phosphorylation process

素，土壤中钾成分随着耕作和水土侵蚀而减少，植物

生活在潜在的低钾条件下，因此，植物能在低钾条件

下正常生长则变的尤为重要。研究表明在低钾条件

下，AtcBLl／AtCBL9结合并激活AtCIPK23形成

AtCBLI／AtCBL9一AtCIPK23组合，被牵引到细胞质膜

上的AtCIPK23激活K+转运体(K+transporter)

AKTI，进而促进植物对K+的吸收。目前低钾信号

是否是通过Ca2+信号传递给AtCBLl／AtCBL9的途

径不确定，而且CIPK23也有可能通过其他未知的

K+转运体来促进K+的吸收ML"1。

4 展望

Ca2+作为真核生物普遍存在的第二信使，复杂并

存的外界环境条件下必然产生复杂并存的Caz+信

号，这就要求生物能区分并特异的转导这些ca“信

号。CBL—CIPK作为植物中特异的Ca“信号转导系

统拥有足够的分子机制满足特异转导Ca“信号的需

求，但这些分子机制尚待进一步的实验来分析证明。

目前对于拟南芥中CBL．CIPK在转导特异ca“信号

应答外界刺激的功能上已经取得了一定的进展，有些

途径研究的也是比较清楚犯扎47’川，但是有些已经研究

了功能的CBL或CIPK，还没有弄清与其互作的CIPK

或CBL的功能或二者组合的信号转导途径”⋯；此外

有些CBL或CIPK还没有进行任何功能研究。因此，

应继续对余下未知功能的CBL和CIPK进行分析，并

且尽可能地找到CBL／CIPK组合，研究其信号转导途

径，旨在最后得到一个模式植物拟南芥中转导特异

ca“信号的一个完整的包含不同发育时期、不同组

织、不同胁迫应答的CBL—CIPK网络。虽然目前已经

在水稻、玉米等作物中展开了CBL和CIPK的研究，

但除水稻外其他作物中的研究报道还是相对较少，作

为钙信号的重要转导通路，今后的工作应参考拟南芥

和水稻中得到的结果深入研究CBL．CIPK网络，探讨

并逐步完善作物转导特异ca“信号的分子机理，为

作物抗逆性的研究提供基础理论。
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对称系数也在下坝居群的不对称系数范围之内。本

研究中的岷江百合与李懋学等旧副的研究不同，即无

B染色体。B染色体的情况比较复杂，它的数目在

不同物种和同一个体内不同细胞之间以及减数分裂

和有丝分裂各时期都有所不同¨⋯；同一种内不同株

问也有所不同。山丹核型2n=2x=24=2m(2SAT)

+6sin(4SAT)+4st(4SAT)+12t与范小峰等Ⅲ1、岳

玲等⋯1报道的细叶百合同为3A型，但是核型公式

差别较大，范小峰等"引报道的核型公式为2n=24=

4m+10st+10t。无随体出现，无近中部染色体；而岳玲

等¨¨报道的核型公式为2n=2x=6sm(2SAT)+

12st+6t，有1对染色体有随体，且有6条染色体都是

近中部染色体。如果排除试验误差因素的干扰，可能

是因为山丹产地的不同，为了适应不同的环境条件，

植物染色体及其外部形态发生了一定程度的变异。
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