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摘要　　植物在长期适应中演化形成感知 、 传导和应答逆境胁迫的精细调控机制.CBL-CIPK信

号系统是近年来兴起 、植物特有的依赖于 Ca2+信号参与逆境胁迫调控的信号网络.CBLs 感知逆

境 Ca2+信号 , 结合 Ca2+后与蛋白激酶 CIPK s特异作用 , 激活的 CBL-CIPK 复合体通过翻译后磷

酸化下游靶蛋白 , 或调节转录因子及胁迫应答基因 , 实现不同细胞水平 、 组织部位抗逆性的调控.

该系统具有特异性 、 多样性和复杂性 , 同时存在不同信号途径的交叉作用.目前响应高盐 、 低 K +

和高 pH CBL-CIPK 信号途径研究取得重要进展 , 有望通过基因工程结合分子设计育种途径快速高

效提高作物抗逆性.但仍有待于鉴定出更多的 CBL-CIPK信号成分 , 特别是鉴定特殊生境植物的

信号成分 , 并解析其在逆境胁迫响应中的功能.

关键词　　钙信号　CBL　CIPK　信号转导　逆境

　　土壤盐渍化 、干旱 、 低温 、 高 pH 和低 K +等

逆境是植物生长 、 发育的主要环境限制因素.植物

无法逃避逆境 , 只能应对.因此 , 植物演化形成一

套感知逆境胁迫 、 传导逆境信号 , 并在分子 、 细胞

和生理水平上响应的精细调控机制[ 1] .许多研究表

明 , 各种逆境胁迫作用于植物细胞 , 首先引发细胞

内 Ca2+浓度的改变[ 2] .Ca2+浓度在时空上的变化 ,

代表了某种特定胁迫信息 , 称为钙信号[ 3] .钙离子

感受器可以随时监测钙信号 , 并通过与其作用的蛋

白传导信号 , 调控下游早期响应基因的表达.在植

物应答逆境胁迫过程中 , Ca2+-Ca2+感受器—作用

蛋白 —靶基因是关键的调控途径 , 控制着胁迫响应

基因的开与关.其中 , Ca2+感受器可分为响应型感

受器(senso r responde rs)和依赖型感受器(senso r re-

lay s)[ 2] .前者既能结合 Ca2+ , 又具有蛋白激酶活

性 , 一旦结合 Ca
2+
即刻改变构象 , 通过调控自身分

子内作用 , 就可实现其功能或作用.目前 , 在植物

中研究得比较深入的响应型感受器有钙依赖型蛋白

激酶(CDPK)家族[ 4] .而依赖型感受器本身不具有

酶活性 , 结合 Ca
2+
后必须与其相互作用的蛋白激酶

发生分子间作用 , 才能实现其功能.植物中有两

类 , 一种是钙调素(CaM);另一种是近年来发现为

植物所特有的钙调磷酸酶 B 类似蛋白(CBL)
[ 5 , 6]

.

CBL 感受器与其相互作用的蛋白激酶 CIPK 构成

Ca2+-CBL-CIPK 信号系统.本文将着重讨论该信号

系统成分的结构特征 、 激活与时空表达特点及在逆

境响应中的功能与调控机制.

1　CBL-CIPK信号系统成分及其结构特征

1.1　CBL钙感受器家族及其结构特征

CBL 型钙感受器是一类仅存在于植物中与动物

钙调磷酸酶 B 亚基(CNB)及中枢神经钙感受器

(NCS)极其相似的小分子蛋白 , 即 CBL 或 CBL 钙

感受器
[ 5 , 6]

.目前研究表明 , 在双子叶模式植物拟
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南芥和单子叶模式植物水稻基因组中 , CBL 基因家

族均含有 10个成员 , 这10个CBL 基因在编码区均

含有 6或 7个内含子 , 其中 4个内含子在这 10个基

因编码区中的位置和排列顺序高度保守 , 这些内含

子是否对 CBL 基因表达有调控作用 , 仍有待于进

一步研究[ 7] .就拟南芥 CBLs 而言 , 其氨基酸序列

相似性为 20%—90%.序列相似性高的 CBLs , 可

能有一定的功能冗余;但大多数成员具有特定功

能
[ 8 , 9]

.

CBL 作为钙感受器 , 具有典型的结合 Ca2+结

构域 , 即 EF 手臂(EF-hand).一般地 , 每个 CBL

含有 4 个变异程度不等的 EF-hands
[ 10]
(图 1(a)).

每个 EF-hand由 12 个相对保守的氨基酸组成 , 其

中 1 , 3 , 5 , 7 , 9和 12位置上的氨基酸较保守 , 主

要负责结合 Ca
2+
(图 1(c)).通过分析 10个 AtCBL

氨基酸序列 , 发现所有 A tCBL 的第一个 EF-hand

在 Ca2+结合位置发生了氨基酸取代.是否这样的取

代有利于调控 CBL 与蛋白激酶的相互作用 , 目前还

不太清楚.有些学者认为 CBL 含有 3个典型的 EF-

hands , 第一个不属于典型的 EF-hand[ 3 , 11] .Nagae

等研究 A tCBL2蛋白晶体结构表明 , 两个 Ca2+同时

与第 1和第 4 EF-hand 结合 , 而其他两个 EF-hand

仍保持开放构象[ 12](图 1(a)).而有些 CBL 与 Ca2+

结合则不同.究竟这些钙感受器 EF-hand在植物体

内如何与 Ca
2+
结合 , 有待于获得更多的实验证据.

图 1　AtCBL结构域及组成

(a)AtCBL结构域示意图:黑色方框表示 4种CBL具有保守的 N 端-豆蔻酰化结构域;EF方框表示 AtCBL 具有

4个 EF手臂 , 其中第 1和第 4个结合C a2+(AtCBL2).(b)4个 AtCBL 的 N 端-豆蔻酰化结构域序列及共有序

列.(c)比对 10个 AtCBL的 EF-hand 序列并列出共有序列[ 7 , 10]

　　CBL 作为 senso r relay , 具有较保守的 N-豆蔻

酰化结构域(N-myristoy lation mo tif)(图 1(a),

(b)).豆蔻酰化是一种翻译后修饰作用 , 对 CBL

功能实现具有重要意义.主要在 CBL 蛋白 N 端共

有序列 MGCXXSK/T 的第 2个甘氨酸残基发生豆

蔻酰化 , 然而豆蔻酰化的 CBL 与细胞膜作用较弱.

为此 , 在第 3个半胱氨酸残基附上棕榈酰化(palmi-

toy l)结构 , 加强了与细胞膜的结合[ 13] .研究表明 ,

拟南芥 CBL 家族中有 4 个成员具有保守的 N-豆蔻

酰化结构域 , 分别是 A tCBL1 , AtCBL4 , AtCBL5

和 A tCBL9(图 1(b)).在 SOS 信号系统中 , 证明

CBL4/SOS3的 N-豆蔻酰化结构域是实现其耐盐性

所必需的.但对于不具备 N-豆蔻酰化结构域的

A tCBL10 , 在 N 端具有 21 个氨基酸组成的疏水结

构域 , 通过跨膜作用仍可结合在细胞膜上
[ 14]
.可

见 , 不论 N-豆蔻酰化还是疏水结构域 , 都有利于

CBL 结合在细胞膜上实现 Ca2+信号传导.
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1.2　CIPK蛋白激酶家族及其结构特征

CIPK是植物特有 、 CBL 特定靶向的一类丝氨

酸—苏氨酸蛋白激酶[ 15 , 16] .目前鉴定出拟南芥

CIPK家族有 25 个成员 , 水稻有 30 个 CIPK s.分

析这两个典型家族发现 , CIPKs可分为具有内含子

和不具有内含子两大亚族[ 7](图 2).通过转录表达

和功能分析表明 , CIPK 基因是否含有内含子与其

响应逆境胁迫没有明显关系[ 17] .

图 2　AtCIPKs与 HbCIPK比较进化树

AtCIPKs序列根据文献[ 7] 提供的序列登陆号在数据库查询而得,

基因 HbCIPK 由本实验室克隆(GenBank登陆号:EF538762), 本

进化树通过 DNAman软件制作

该蛋白激酶家族在 N端含有一个在结构上与酵

母 SNF1 (sucrose non-fermenting)、 动 物 AMPK

(AMP-activated pro tein kinase)极其相似的激酶催化

域 , 该结构域高度保守.就拟南芥和水稻而言 , 氨基

酸序列相似性为 51%—90%;而在 C端含有一个高

度变异(24%—58%)新的调控域[ 10] (图 3(a)).由于

CIPK家族N 端结构与其他激酶极其相似 , CIPKs被

认为是植物 SNF1-类似激酶(SnRK)三大亚族之一 ,

即SnRK3亚族[ 18] .

CIPKs结构域分布及特点是其功能的基础.所有

CIPK的 N-激酶催化域含有一个典型的激活环(acti-

vation loop), 该环位于保守的 DEF 和 APE序列之间

(图3(b)).在环中有 3个高度保守的氨基酸残基 ,

即丝氨酸(S), 苏氨酸(T)和 酪氨酸(Y)(图 3(b)).

突变分析表明 , 将其中任何一个残基改变为天门冬氨

酸(D), 都将组成型离体激活 CIPKs[ 19 , 20] .这表明激

活环的多个磷酸化位点对(某些)CIPK活性的激活起

重要作用.是否这3个残基也是 CIPK活体激活的靶

位点 , 有待于进一步证明.但这种依赖于磷酸化激活

CIPKs活性的机制 , 表明存在其他 CIPK-磷酸化激

酶 , 而且有可能与其他信号途径 , 如 CDPKs 或

MAPKs形成交叉
[ 7]
.

所有 CIPK 的 C-调节域含有一个高度保守的

FIS L mo tif[ 19 , 21] , 也称为 NAF motif[ 10] , 由21个氨基

酸组成 , 其中 A , F 和 L 残基在 25个 AtCIPKs中完

全保守 , FISL 或 NAF motif由此而得名(图 3(c)).

FIS L mo tif主要用于结合CBLs.FISL motif序列变异

较大 , 这可能决定了不同 CIPK 与 CBL 作用的特异

性 , 但同时其附近的序列也可能对二者特异性结合起

一定作用[ 22] .另外 , FISL motif与 CIPK催化域分子

内结合 , 对 CIPKs活性具有自我抑制作用.CBLs与

FIS L motif结合 , 可解除这种自我活性的抑制[ 19] .

　　紧邻FISL motif是相对保守的 PPI(protein phos-

phatase interaction)motif , 主要负责CIPKs与 2C型蛋

白磷酸酶之间的相互作用
[ 24]
(图 3(a)).该 mo tif 由

37个氨基酸组成 , 其序列的变异性在一定程度上决

定了与 2C型蛋白磷酸酶 ABI1(ABA-insensitive 1)或

ABI2(ABA-insensitive 2)作用.同时 , 与 PPI相互作

用的 ABI互补功能域变异程度也决定了与 CIPKs作

用的特异性.结合于CIPK的蛋白磷酸酶 ABI是否对

CIPK具有去磷酸化作用 , 并需要其他蛋白激酶或磷

酸酶进行反磷酸化以实现其功能 , 目前还不清楚.总

之 , 结合CBL 、 CIPK活性的激活及结合蛋白磷酸酶

是 CBL-CIPK复合体传递 Ca
2+
信号 、作用靶蛋白的

基础 , 也是该信号系统的重要特点.

2　CBL-CIPK信号通路的激活与表达特点

2.1　CBL-CIPK信号通路的激活

CBL-CIPK信号通路的开与关不仅在于两个信号

成分的相互作用 , 而且关键在于 CIPK是如何被激活

的.在没有 CBLs的情况下 , 离体 CIPKs几乎没有任

何活性.将 activation loop 高度保守的 Thr(T)残基

(在 SOS2为 T
168
)通过点突变为 Asp(D), 该激酶表

现为组成型激活状态;另外 , 通过突变将自我抑制

CIPK活性的 FIS L motif去除后 , 该激酶也表现出独

立于 CBL 的组成型激活活性;当同时将 FISL motif

突变去除 、且残基 T 突变为 D时 , 该激酶表现出超

活性[ 19 , 20] .在植物体内 CIPK实际上是如何被激活
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图 3　AtCIPK结构域与组成

(a)AtCIPK结构域示意图:AtCIPK蛋白在 N端含有一个保守的激酶催化域, 而在 C端含有一个调节域 , 二

者之间用白色框示意的是连接域;在 N 端催化域有一个典型的功能激活环 , 在 C端调节域含有 FISL或 NAF

结构(用于与 AtCBLs作用)、 PPI结构(用于与 2C型磷酸蛋白酶作用)和一个位于 C末端功能未知的结构(用 X

表示).(b)所有 AtCIPK蛋白激活环序列与 HbCIPK 蛋白相应序列的比较 , 在此 3个高度保守的氨基酸残基

(S , T和 Y)用星号标注.(c)所有 AtCIPK蛋白 FISL序列[ 8 , 11 ,23] 与 HbCIPK蛋白相应序列的比较

的 , 又如何激活该信号通路 ?根据离体试验 , Gong

等初步建立了活体激活模型(图 4):Ca
2+
-CBL 复合

体与CIPK的 FISL motif结合 , 可解除 CIPK 自我抑

制 , 是 CIPK激活机制之一 , 但二者作用必须依赖于

Ca2+;而且激活环中 Thr 等残基被其他蛋白激酶磷

酸化 , 也是 CIPK激活机制之一 , 但这种激活独立于

CBL 的结合;更多研究者认为 , 可能两种机制同时

发生或作用 , 构成 Ca2+-CBL-CIPK信号通路[ 11] .

2.2　CBL-CIPK信号成分的表达特点

CBL-CIPK 信号成分参与多种信号途径.了解

CBL/CIPK 基因表达和蛋白亚细胞定位的多样化和

特殊性 , 对明确信号成分功能的多样性 、 特异性 、

CBL-CIPK信号途径的复杂性及不同信号途径的交叉

具有重要作用.CBL/CIPK 基因表达和蛋白亚细胞

定位受生物 、 非生物逆境(如高盐 、低温 、 干旱 、高

pH等)和植物激素等多种因素调控.同时部分基因

具有组织和发育阶段表达特异性.

CBL/CIPK 基因家族的不同成员具有不同的基

因表达特点和蛋白亚细胞定位情况.比如 , 氨基酸

序列相似性达到 90%的 AtCBL1和 AtCBL9在大部

分组织都表达 , 但在根部局限于根尖生长区;二者

无明显的发育阶段表达特异性[ 9 , 25] .干旱 、 高盐 、

低温和外源 ABA胁迫都可诱导 CBL1 基因表达
[ 6]
,

CBL1基因突变后对逆境胁迫更加敏感 , 而对外源

ABA处理没有反应[ 26] ;相反 , CBL9 不仅被外源

ABA强烈诱导表达 , 而且突变体对外源 ABA 敏感

程度也增加
[ 9]
.二者蛋白均具有 N-豆蔻酰化 , 即磷

脂修饰结构 , 蛋白亚细胞定位于细胞膜[ 27] .而且它

们都具有相同的 CIPK1[ 28] , CIPK23[ 29] 靶蛋白.表

明 A tCBL1和 A tCBL9在功能上有一定冗余 , 但也
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图 4　CIPK蛋白活体激活模型

CIPKs功能域组成如图 3所示.该激酶因催化域和调控域分子内作

用处于失活状态(左).在植物体内 , 当 Ca2+-CBL复合体与 FISL结

合后 , 该激酶被激活(右上);当激活环中第 168位(SOS2)保守残基

T 被磷酸化, 该激酶也表现出独立于CBL的组成型激活状态(右

中);或者当二者同时存在时 , 该激酶处于激活状态(右下)[11]

存在一定功能特异性.作为它们的作用激酶之一的

CIPK1/CIPK23 , 通过基因表达分析发现二者基因

组织表达特异性与 CBL1/CBL9类似 , 主要在根部

生长区和维管组织 , 特别是 CIPK23 在低 K
+
胁迫

时被强烈诱导表达;蛋白亚细胞定位分析表明 ,

CIPK1/CIPK23分布于细胞质 , 这与其不具有细胞

膜定位结构一致
[ 27 , 28]

.当蛋白激酶与 Ca
2+
感受器

CBL1/CBL9作用时 , 一部分被结合于细胞膜上 ,

一部分滞留于细胞质.

同样 , 氨基酸序列相似性为 92%的 CBL2和

CBL3 对逆境胁迫都没有响应 , 但对光有响

应
[ 30]

;且 二 者 作 用 于 相 同 的 CIPK11 靶 蛋

白[ 31 , 32] .尽管二者都不具有豆蔻酰化磷脂修饰结

构 , 但 CBL2/CIPK11复合体可调控细胞膜 H
+
-

AT Pase活性[ 31] .关于 CBL2 在细胞膜的定位机

制 , 目前还不清楚.CIPK11 基因表达具有明显

的组织特异性 , 主要在根部及维管组织表达 , 这

与其及时调控根部酸碱平衡作用有关.CIPK 11

基因转录水平在干旱 、 高盐 、 A BA 和糖胁迫下

明显增加 , 但对持续低温没有反应;相反 , 在持

续高 pH 胁 迫 下表 达 水平 降 低[ 31] .这表 明

C IPK11 可能负调控植物细胞内酸碱平衡.

对于氨基酸序列相似性低于 60%的 CBL4/

SOS3和 CBL10 具有明显不同的组织表达特异性.

CBL4主要在根(特别是根尖)表达 , 其他部位不表

达;相反 , CBL10仅在茎叶表达 , 在根部不表达.

二者都参与盐敏感 SOS 信号途径 , 但分别调控植株

不同部位的 Na
+
-K

+
离子平衡

[ 14]
.二者作用的蛋白

激酶是 SOS2/CIPK24 , 该基因在根和茎叶都表达 ,

进一步说明 CBL-CIPK信号成分的基因表达特点与

其功能相关.

3　CBL-CIPK信号系统在植物应答逆境胁迫

中的功能

　　理论上 , 拟南芥基因组中 10 种 CBL 与 25种

CIPK 可以组合成 250 种信号通路 , 为充分应对各

种环境胁迫 、病虫害 、 机械损伤 、 植物激素刺激及

生长发育需求 , 提供了全方位解密 Ca2+信号 、激活

下游目标基因以满足植株生长的 CBL-CIPK 信号系

统.因此 , CBL-CIPK 信号途径具有复杂多样的功

能 , 构成各种信号交叉传导的信号网络或系统.但

部分 CBL-CIPK 信号途径不乏具有某种特异性功

能.目前 , 已鉴定出部分 CBL-CIPK 信号系统成

分 , 并解析了该信号系统在植物应答逆境胁迫中的

功能(图 5).

3.1　SOS信号途径

SOS信号途径主要是植物应答高盐胁迫的一种

CBL-CIPK信号途径[ 32] .最初 , 通过正向遗传学筛

选和图位克隆获得其中的两个信号成分 , 即 Ca2+感

受器 SOS3/CBL4 和作用激酶 SOS2/CIPK24
[ 5 , 16]

.

功能分析表明 , 盐胁迫引发细胞内 Ca
2+
浓度改变 ,

定位于细胞膜的 SOS3 结合 Ca
2+
后作用于 SOS2 ,

被激活的SOS3-SOS2复合体磷酸化细胞膜Na
+
-K

+

逆转运载体 SOS1 , 最终 SOS1 将细胞内多余的

Na+排到体外以维持细胞内 Na+平衡[ 33] .由于

SOS3/CBL4 局限于根部表达 , SOS3-SOS2-SOS1

信号途径可能主要在根部起作用
[ 19]

.SOS 途径是首

例依赖于 Ca
2+
信号的植物应答逆境胁迫 CBL-CIPK

信号途径
[ 21]
.

最近研究表明 , SOS3-SOS2复合体还调控液泡

膜 Na+-K +逆转运载体 , 将细胞内多余的 N a+区隔

化到液泡中 , 再次实现细胞内 Na+平衡[ 34] .其次 ,
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SOS2/CIPK24可调控细胞膜 H
+
-Ca

2+
逆转运载体

CAX1 , 以维持细胞内 Ca
2+
平衡 , 但研究表明

CAX1 的调控独立于 SOS3/CBL4
[ 35]

, 很可能是

SOS2/CIPK24通过与其他 CBL 感受器作用来实现

此功能的.此外 , SOS 耐盐信号途径还通过 SOS1

与 RCD1 蛋白作用 , 应答由盐害引起的氧化胁

迫
[ 36]
.表明 SOS1是盐信号通路中 Na

+
与氧化胁迫

信号传导的交叉节 , SOS 途径不仅可实现离子平

衡 , 还具有去氧化作用.

除 CBL4/SOS3 外 , CBL10 还可激活 SOS2/

CIPK24 , 作用于相同的下游目标蛋白 SOS1 , 但二

者调控不同组织内 Na
+
平衡.功能分析表明 ,

CBL10-CIPK24-SOS1主要调控茎叶内 Na+平衡 ,

而 CBL4-CIPK24-SOS1 调控根部[ 1 4] ;也有研究表

明 , CBL10-CIPK24 复合体主要与 Na+区域化有

关[ 37] .另外 , CBL1 可与 CIPK24作用 , 参与 Na+

调控[ 7](图 5).

应答高盐胁迫的 CBL-CIPK 信号系统具有复杂

性和多样性.不同的 Ca
2+
感受器作用于相同的激酶

蛋白 、相同的 CBL-CIPK复合体磷酸化不同的下游

蛋白 , 通过这种多样化的组合方式解密了来自盐胁

迫(包括离子 、 氧化及渗透胁迫)的不同 Ca2+信号.

3.2　应答低 K
+胁迫的信号途径

最近 , 武维华实验室和 Luan实验室同时鉴定

出一个类似于 SOS , 对低 K +胁迫响应的 CBL-

CIPK信号系统[ 27 , 29] .低K +胁迫下根部转录水平显

著增加的蛋白激酶 CIPK23与上游两个 Ca2+感受器

CBL1和 CBL9同时作用 , 翻译后激活下游目标蛋

白 , 即细胞膜 K +通道蛋白 AK T1 , 形成 Ca2+-

CBL1/CBL9-CIPK23-AKT1信号通路(图 5).除通

过体外酵母双杂交 、活体生物分子荧光互补实验验

证这些蛋白分子间的相互作用 , 还通过爪蟾(Xeno-

pus laev is)卵母细胞 Vol tage-clamp和拟南芥根原生

质体 Patch-clamp记录 , 进一步证明该信号通路具

有活体生物学功能.只有 CBL1 和 CBL9 同时功能

缺失的表型 , 才与 CIPK23 突变体表型相似 , 说明

二者功能确实存在冗余.但 CBL9 涉及依赖于

ABA-信号传导途径[ 9] , 而 CBL1独立于 ABA-信号

传导途径[ 25] .因此 , 推测 CBL9-CIPK23 复合体通

过依赖于 ABA 的 Ca2+信号调控 AK T1 , 而 CBL1-

CIPK23复合体解密不依赖于 ABA 的 Ca
2+
信号 ,

从而精细调控细胞内 K
+
平衡

[ 38]
.另外 , 该信号途

径与 SOS3-SOS2-SOS1 途径相似 , 主要调控根部

K +吸收及运输[ 39] ;而且 CBL1/CBL9-CIPK23复合

体通过磷酸化和去磷酸化 AKT1 控制 K +通道的开

与关[ 40] .Li等解释了 CBL-CIPK 信号系统在应答

低 K +胁迫中的工作模型 , 即低 K +条件可引发细胞

内活性氧物质增加 , ROS 进一步引发 Ca
2+
浓度改

变 , 然后被 CBL-CIPK解密并传导 , 通过翻译后磷

酸化细胞膜 AK T1以调控细胞内 K +平衡[ 29] .由此

表明 , 低 K +胁迫与氧化胁迫信号途径可能存在交

叉.

CIPK 家族中的另一个成员 CIPK9不仅对盐 、

低温和渗透胁迫有响应 , 在 K
+
胁迫下转录水平也

显著增加.与 CIPK23 不同的是 , 在根部和茎叶都

增加.T-DNA 插入的敲除系在低 K+条件下生长不

正常 , 但根和茎叶中的 K +含量与野生型相同[ 38] ,

说明 CIPK9与上游某一未知 CBL 作用 , 有可能通

过翻译后激活液泡膜 K
+
通道蛋白 , 调控茎叶和根

中的 K
+
平衡

[ 41]
.可见 , 低 K

+
胁迫引发的 Ca

2+
信

号可被多种 CBL 感知 , 并与 CIPK 形成不同复合

体 , 调控下游 K+通道的开与关 , 最终实现不同组

织部位 K +平衡(图 5).

3.3　应答高 pH胁迫的信号途径

Zhu 实验室首次鉴定出植物应答高 pH 胁迫的

Ca2+-CBL2-CIPK11-PM H+-A TPase 信号通路[ 31]

(图 5).该信号通路与以上两种通路相比 , 在 3方

面值得注意:(i)CBL2-CIPK11复合体负调控细胞

膜氢泵-A TPase , 而以上两种通路正调控细胞膜靶

蛋白.PM H +-AT Pase有两个磷酸化靶位点 , 其中

位点 Thr947被未知激酶磷酸化后结合于蛋白 14—

3—3 , 并被激活;而位点 Se r931 是 CBL2-CIPK11

复合体磷酸化靶位点.但该位点磷酸化可阻止 PM

H +-AT Pase与蛋白 14—3—3 作用 , 使得 PM K +-

A TPase 处于失活状态.(ii)CBL2-CIPK11复合体

在细胞膜磷酸化 PM H +-ATPase.与 CBL4 、 CBL1

和 CBL9不同 , CBL2不具有 N-豆蔻酰化磷脂修饰

结构 , 但仍可能把 CIPK11招募到细胞膜 , 就近磷

酸化 PM H +-A TPase 蛋白.该感受器可能具有与

CBL10相似的疏水跨膜结构 , 有利于结合于细胞
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膜.(iii)CIPK11是植物响应逆境胁迫信号系统中

典型的不具有内含子的信号成分 , 而其他信号通路

中编码作用激酶的 CIPK 基因都具有内含子.表明

CIPK 基因是否具有内含子与其对逆境胁迫响应功

能无关.

图 5　植物应答逆境的 CBL-CIPK信号途径

3.4　应答其他逆境的信号途径

目前研究表明 , 干旱引发的 Ca2+信号可被

CBL1和 CBL9感知 , 与它们感知低 K +信号不同的

是 , 二者特异结合 CIPK1 以传导 Ca
2+
信号.

CIPK1正向调控不依赖于 ABA 的 CBF 家族成员 ,

负向调控依赖于 ABA 的 CBF 家族成员 , CBF 转录

因子进一步调控下游应答基因表达以实现渗透平

衡.CIPK1被认为是依赖于 ABA 和不依赖于 ABA

信号途径的交叉节
[ 27]
(图 5).由于 CBL1参与不依

赖于 ABA 的 Ca2+信号途径[ 25 , 26] , 由干旱 、 盐害 、

低 K +和低温引发的不依赖于 ABA 的 Ca2+信号均

可被 CBL1 感知.而 CBL9 参与依赖于 ABA 的

Ca2+信号途径[ 9] , 干旱 、低 K+与外源 ABA 胁迫均

可引发依赖于 ABA 的 Ca
2+
信号 , 该信号被 CBL9

感知 , 通过作用于不同的 CIPK 将信号传递下去.

可见 , CBL1和 CBL9是具有多样化功能的 Ca2+感

受器;同时 , 二者又是多种逆境胁迫信号途径的限

速因子.

低温引发的 Ca
2+
信号不仅被 CBL1感知 , 还被

其他 CBL 感知(图 5).因为根据 CIPK3 基因表达

和功能敲除分析表明 , CIPK3 正向调控 ABA 和低

温诱导的胁迫基因的表达 , CIPK3 也是依赖于

ABA和不依赖于 ABA 信号途径的交叉节 , 主要通

过调控不同转录因子以实现不同功能
[ 42]

.

总之 , CBL-CIPK 信号系统在植物应答逆境胁

迫中的机制 , 实质上是通过 Ca2+感受器 CBLs和作

用激酶 CIPK s组合解析逆境 Ca2+信号的过程.其

功能本质上是 , 将逆境 Ca
2+
信号传递到终端 , 调控

下游胁迫响应基因的表达 , 最终达到某种胁迫平衡

或适应.由于不同逆境本身之间存在信号交叉 , 而

且某一逆境可能产生多种 Ca2+信号 , 加之不同感受

器可能存在功能上的冗余 , 及不同作用激酶有可能

结合同一感受器 , 使得整个 CBL-CIPK 信号系统变

得复杂化 、 多样化.但同时 , 由于植物体内具有多

种供解密 Ca
2+
信号的 CBL-CIPK 组合 , 且 CBL 与

CIPK 作用具有特异性.因此 , 依赖于 Ca
2+
的CBL-

CIPK 信号系统也相当精细且特异.另外 , 在植物

体内还存在其他 Ca2+信号途径(如 CDPK 或

MAPK), 相信不仅不同 CBL-CIPK 信号途径存在

交叉 , 而且 CBL-CIPK信号系统与其他 Ca2+信号途

径也存在交叉.概括地说 , CBL-CIPK 信号系统具

有特异性 、 多样性 、 复杂性和交叉性.
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4　CBL-CIPK信号系统在植物抗逆改良中的

应用与展望

　　CBL-CIPK 信号成分的挖掘和功能鉴定 , 不仅

有助于解析植物在应答逆境胁迫中的分子机制 , 同

时为通过基因工程快速高效改良作物抗逆性提供了

可能性.

4.1　CBL-CIPK信号系统的应用

随着拟南芥 CBL-CIPK 信号系统研究逐渐深

入 , 非模式植物 CBL-CIPK 信号成分的鉴定和功能

分析也逐渐展开.

目前鉴定出水稻基因组中含有 10 个 CBLs 和

30个 CIPKs , 理论上比拟南芥具有更多的 CBL-

CIPK组合 , 有可能解析更复杂的 Ca
2 +
信号.Xiang

等调查了水稻中 30 个 CIPKs 对逆境胁迫的响应 ,

其中 20个至少响应干旱 、 高盐 、 低温和 A BA 等胁

迫中的一种 , 响应干旱和高盐的 OsCIPK s对 ABA

胁迫也有响应 , 但对低温没有响应.通过转化水稻

过量表达分析 , 3 个 OsCIPKs 分别具有提高抗寒

性 、 抗旱性和耐盐性的作用
[ 17]
.研究发现 , 一些

CBL-CIPK 信号途径在不同物种间具有一定的保守

性.如水稻中已鉴定出较保守的 SOS 信号途径[ 43] ;

从盐生胡杨(Populus euphratica)中克隆到的 Pe-

SOS1基因与拟南芥 AtSOS1 功能相同[ 44] ;从玉米

中克隆到的与拟南芥 A tCBL4 同源基因具有耐盐

性
[ 45]
.

尽管通过生物信息学根据模式植物已知的信号

成分可初步分析同源基因 , 但同源基因对逆境响应

和生物学功能还视物种具体表现而定.如烟草

(Nicotiana tabacum)中与拟南芥 A tCIPK23 同源基

因在 氧化 胁迫 下 转录 水平 显著 增 加
[ 46]
.与

A tCIPK 12相似的小麦和玉米同源基因对不同逆境

的响应不同[ 47] .从豌豆(P isum sat ivum)中克隆鉴

定出的 P sCBL 与 A tCBL 3同源性较高 , 对高盐和

低温有响应 , 但对干旱和 ABA 胁迫没有响应[ 48] .

这进一步说明同源性较高的 CBL-CIPK 信号成分在

不同物种可能具有不同的功能.

目前 , 改良作物抗逆性的一般途径是转化与抗

逆性有关的单个基因 , 尚缺少调控植物抗逆性的关

键基因.有时这有可能成为改良作物抗逆性的瓶

颈.然而 , 利用 CBL-CIPK信号成分提高植物抗逆

性有以下几方面优点:(i)CBL-CIPK 信号系统是

植物逆境胁迫响应的关键途径 , CBL-CIPK 信号成

分是关键调控基因;(ii)CBL-CIPK 信号成分可能

参与并调控多种逆境胁迫响应 , 转化后可调控多种

抗逆性;(iii)CBL-CIPK-靶基因形成完整的信号通

路 , 不仅单个信号成分过量表达可提高植物抗逆

性 , 而且多个信号成分同时过量表达可显著提高植

物抗逆性[ 33] .因此 , CBL-CIPK 信号成分有可能是

通过基因工程快速高效改良作物抗逆性的重要基因

源 , 并有望结合分子设计育种定向高效聚合多种抗

逆性.

4.2　展望

尽管对高盐 、低 K +和高 pH 响应的CBL-CIPK

信号系统研究取得重要进展 , 但仍有待于通过突变

体或功能敲除鉴定出更多的信号成分 , 并解析其在

逆境胁迫响应中的功能.同时需要进一步分析不同

逆境 Ca2+信号之间的交叉作用 , 包括不同 CBL-

CIPK 信号途径之间的交叉 、 CBL-CIPK 信号系统

与 CDPK 、 MAPK 信号系统之间的交叉作用.其

次 , 除拟南芥外 , 其他非模式植物的 Ca
2+
-CBL-

CIPK 信号途径仍然不清楚 , 尽管有可能这些信号

成分和信号途径在不同物种间有一定的保守性 , 但

一些特殊生境植物可能具有解密逆境 Ca2+信号的特

殊途径.挖掘克隆特殊生境植物信号成分 , 解析其

在逆境胁迫中的作用 , 对有效利用基因资源改良作

物抗逆性具有重要意义.

从特殊生境(如盐生 、旱生或酸碱性土壤)植物

克隆逆境条件下显著差异表达的编码 CBL-CIPK信

号成分基因 , 有可能获得具有某种特定功能的

CBL-CIPK信号成分.本实验室通过 cDNA-AFLP

从盐生牧草-野大麦(Hordeum brev isubulatum)中鉴

定出一个与逆境应答有关的 HbCIPK 基因(Gen-

Bank No.EF538762), 其推导氨基酸序列表明 , 该

蛋白具有与 AtCIPKs相似的激活环 、 FIS L 和 PPI

motif(图 3), 与 AtCIPK2 、 A tCIPK10 同源性较高

(图 2).该基因不具有内含子 , 在根 、茎叶都表达 ,

在高盐和干旱等逆境胁迫下转录水平明显增加 , 而

对低温胁迫则没有响应 , 预测 HbCIPK 可能参与

依赖于 ABA 的应答逆境 Ca2+信号途径(待发表).
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同时 , 我们实验室拟克隆盐胁迫下差异表达的 Ca
2+

离子感受器和细胞膜 Na
+
/K

+
逆转运载体 , 并研究

这些蛋白之间的相互作用 , 试图探索分析野大麦应

答盐胁迫 CBL-CIPK信号途径.

因此 , 全面分析鉴定植物 CBL-CIPK 信号成

分 , 解析植物应答逆境胁迫的信号途径 , 特别是挖

掘特殊生境植物 CBL-CIPK 信号成分 , 为通过基因

工程结合分子设计育种途径快速高效改良植物抗逆

性提供重要途径.
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