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钙依赖型蛋白激酶 (CD PKs) 在植物中的生理功能
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　　 [摘　要 ] 　简要介绍了钙依赖型蛋白激酶 (Calcium 2dependen t P ro tein K inases, CD PK s) 的结构特点及家

族成员, 重点对CD PK s 在植物环境胁迫、防御反应、生长发育、离子通道调节和激素信号等方面的生理功能研究

进展进行了综述和讨论, 并展望了该领域的研究前景。
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　　胞质 Ca2+ 作为植物细胞信号转导中最基本的

第二信使, 几乎介导了植物生长发育的全部反应。胞

内Ca2+ 的分布严格区域化, 同时保持胞质Ca2+ 的稳

态是细胞正常生长的前提条件[1 ]。当植物受到各种

刺激, 包括光、环境胁迫、病原体侵染和植物激素

(赤霉素、脱落酸、生长素、细胞分裂素) 等都能引

起细胞质Ca2+ 浓度的变化, 从而发出钙信号以传递

所感受到的刺激信号。钙信号的进一步传递则需经

Ca2+ 结合蛋白和钙依赖蛋白激酶等才能完成。但是

与胞内 Ca2+ 浓度变化相关联的信号转导途径的下

游事件, 及其在基因表达和细胞代谢等方面还不清

楚[2 ]。在不同种类植物中的研究暗示, 一个大的钙依

赖 (除钙调素CaM 和磷脂外) 蛋白激酶 (CD PK s)

基因家族很可能在植物的钙信号传递过程中起着重

要作用。

CD PK s 是植物和一些原生生物所特有的一类

丝氨酸ö苏氨酸型蛋白激酶, 它在胞内钙信号的放大

并向下级联传递过程中起着十分重要的作用。研究

表明, CD PK s 参与到了植物环境胁迫反应、病原体

的防御反应、生长发育过程、离子通道调节、激素

信号等诸多信号传递过程。近年来, 国内外学者对

CD PK s 的研究十分活跃, 取得了许多重要成果。

1　CD PK 超家族

CD PK s 属于钙调蛋白激酶的第三家族[3 ]。根据

C 端调控区结构上的差异, 目前已发现CD PK s 超家

族存在 6 种类型的蛋白激酶: ① CD PK s 是一类钙

依赖蛋白激酶, 也称钙调素类似结构区域的蛋白激

酶; ② CR K s 是一类与CD PK s 相关的激酶, CR K s

的 C 端区与 CD PK s 的调控区有相似氨基酸序列,

但不与Ca2+ 结合; ③ PPCK s 是一类磷酸烯醇丙酮

酸羧化酶 (PEPC ) 激酶, 只包含 1 个催化区;

④ PR K s是与 PPCK s 相关的激酶, 其C 端区与家族

中的其他成员没有相似性; ⑤ CCaM K s 是受 Ca2+

和CaM 同时调节的激酶, 与Ca2+ 及Ca2+ 和CaM 复

合体都能结合; ⑥ CaM K s 是 CaM 依赖的蛋白激

酶, 与Ca2+ 和CaM 复合体结合。

从催化区和调节区的氨基酸序列组成的进化系

统来看, CD PK s 和CR K s 关系更为接近, 很可能具

有共同的祖先。而植物CCaM K s 和CaM K s 则形成

1 个与原生动物更接近的群体。通过 42 个来自拟南

芥的CD PK, CR K, PPCK 和 PR K 基因内含子的分

析, 其结果也支持这种基因树结构, 同时还表明,

PPCK söPR K s 很可能属于CD PK s 超家族[4 ]。但是

CD PK s 超家族成员还需要进一步分离鉴定, 各成员

之间的关系也需要进一步明确。

目前, 超家族中以CD PK s 的研究最为深入, 本

文以之为综述对象。

2　CD PK 的结构

CD PK s 的氨基酸序列在结构上包括了N 端激

酶催化区、中间高度保守的连接区以及含有结构和

功能类似CaM 的C 端调控区等 3 个功能区[5, 6 ]。与

其他激酶类相比, CD PK s 结构上的独特性在于它的
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调控区中有一段类似于CaM 的氨基酸序列。该区内

有 4 个能与Ca2+ 结合的 EF 手型结构, 每个手型结

构包含 1 个由 12 个氨基酸残基组成, 两侧带有 2 个

Α螺旋的环状结构, 这种结构使得CD PK s 可以不依

赖CaM 和磷脂而依赖Ca2+ 被激活[2 ]。

3　CD PK 的细胞定位及底物

CD PK s 已被证明在多种植物、藻类和一些原生

生物中存在, 并能被多基因家族所编码 [7～ 10 ]。

CD PK s 的细胞内定位涉及质膜、细胞骨架、胞质、叶

绿体、线粒体、微粒体膜、共生膜、细胞核、染色

质等诸多细胞组分[2, 11 ]。目前报道最多的是与质膜

结合在一起的CD PK s, 但至今仍然没有一个推断的

CD PK 氨基酸序列有足够长的跨膜区域去证实它是

整合膜蛋白[2 ]。关于CD PK s 的细胞间定位机制目前

还不清楚, 但已有证据表明[12 ] , CD PK s 氨基酸序列

的催化区前端的可变区可能在其细胞定位时起作

用。M ary 等[13 ]第 1 次报道了CD PK 的豆蔻酰化是

CD PK s 定位在质膜上的一个可能机制。

关于CD PK s 在体内的底物, 迄今推测的主要

有 3 类: 一是接瘤素 26 (一种跨膜运输蛋白) ; 二是

质膜质子泵 (H + 2A T Pase) ; 三是细胞骨架。而在体

外, 组蛋白Ë 2S 是绝大部分CD PK s 的最适外源底

物。但不同来源的CD PK s 对组蛋白Ë 2S 的亲和力

不同[11 ]。

对CD PK s 的细胞内定位及底物还有待于进一

步的认识, 这也是了解植物CD PK s 生理功能的重

要途径之一。

4　植物CD PK 的生理功能

自从第一个编码 CD PK 的基因从大豆中分离

出以来, CD PK 基因就不断地从不同植物中被克

隆[2 ] , 如拟南芥、胡萝卜、水稻、大豆、绿豆、玉米、

烟草、南瓜等。不同植物的CD PK 基因组成了一个

多基因家族。到目前为止, 已发现拟南芥有 15 个基

因成员, 大豆和水稻中分别有 3 个和 2 个基因成员。

数目众多的 CD PK 基因家族和广泛的细胞内定位

都暗示了 CD PK 在植物信号转导途径中有着多种

调节功能。

4. 1　CD PK 在植物环境胁迫反应中的作用

参与环境胁迫信号的转导是CD PK s 的重要作

用之一。干旱、冷害、盐害、营养饥饿、光、低渗

透等多种环境因子都能引起CD PK s 基因的特异性

表达和CD PK s mRNA 的特异积累[14～ 16 ]。

Sari 等[17 ] 研 究 钙 在 拟 南 芥 (A rabid op sis

tha liana ) 的寒冷驯化和在 k in 基因诱导过程中的作

用时发现, 一种 CD PK 抑制剂和 CaM 能够抑制

tha liana 的寒冷驯化和 k in 基因的诱导; 进一步通过

限制生长多态性偶联区域定向差异显示法, 发现有

5 个CD PK cDNA 受寒冷的调节机制是不同的。对

驯化不同阶段细胞 CD PK s 的全部范围进行放大,

显示出不同的 CD PK 蛋白带在驯化的不同阶段受

寒冷的调节也不同。L i 等[18 ]在水稻中发现一种 47

ku CD PK s, 其活性在茎的胞质和膜中都以严格的

钙依赖方式被冷害诱导, 同时也受到盐、干旱和

ABA 的诱导。另外, 对 18 个水稻品种的比较表明:

这种 47 ku 的 CD PK 在冷害忍耐型品种中的活性

高于冷害敏感型品种。

Saijo 等[19 ]在转基因水稻中通过改变蛋白质水

平, 对一个编码CD PK 的基因 (O sCD PK7) 在胁迫

条件下过量表达的研究时发现, 这些植物对冷害、盐

和干旱胁迫的忍耐程度与O sCD PK7 的表达水平有

很好的相关性, 且与盐度和干旱相关的应激基因能

够增加O sCD PK7 的过量表达, 而冷害应激基因则

不能。因而 Saijo 等[19 ]认为, 虽然引起冷害、盐及干

旱忍耐的信号途径的下游事件不相同, 但至少说明

两个不同的信号途径可能共用同 1 个CD PK, 通过

翻译后的调节机制而维持各自的信号特异性。

M art in 等[20 ]则第 1 次从CD PK 的翻译后水平研究

CD PK 在低温下的活化情况, 用免疫印迹法对来自

对照和低温处理的 2 个酶 (56 ku CD PK) 标本进行

分析发现, 两个酶的激酶水平相似, 但是低温处理

酶的激酶活性和自磷酸化活性均明显高于对照。对

该CD PK 在冷处理 12～ 18 h 后的活性测定又表明,

该CD PK 并未参与低温的初期反应, 而是参与了后

期对不利条件 (低温) 的适应过程。由此可以看出,

不同CD PK 对冷害的感受和反应是很不相同的。

在光反应中也涉及到了 CD PK s 的作用。

M o rello 等[21 ]在转基因水稻中, 让 1 种水稻CD PK

同系物O sCD PK2 进行过量表达, 结果在黄化植株

的叶片、茎和花中都检测到了高水平的O sCD PK2,

但在照光的绿色叶片中却没有过量表达现象。这些

结果证实了O sCD PK2 蛋白稳定性是受光调节的。

F rat t in i 等[22 ] 对水稻的 CD PK s 同系物O sCD PK2

(59 ku) 和O sCD PK11 (61 ku) 在光反应中的研究

表明, O sCD PK11 的mRNA 和蛋白质水平不受光

的影响; O sCD PK2 的表达则与光密切相关, 在照光

的绿色叶片中几乎检测不到O sCD PK2 蛋白质的存
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在, 但当植物转入黑暗中后, O sCD PK2 蛋白质的水

平 急剧增加。这反映出通常定位在叶肉中的

O sCD PK2 的mRNA 水平迅速增加。由此可以推

测, 光对CD PK s 的基因表达是一个抑制性条件。

对CD PK s 在其他环境胁迫中的作用报道也很

多。例如, 在干旱胁迫条件下, 拟南芥中的CD PK s

同系物在异源玉米原生质体中瞬时表达后, 能够提

高与干旱胁迫相关的可诱导启动子的活性 [23 ]。

Yuasa 等[3 ]在一种半咸水轮藻 (L am p rotham n ium

succinctum ) 中发现一种 53 ku CD PK 参与了该轮藻

在低渗条件下的细胞膨压调节过程。Rom eis 等[24 ]

还发现, 低渗胁迫能够诱导一种烟草CD PK s cDNA

(N tCD PK2) 的磷酸化及其转录产物水平的提高。

M itea 等[16 ] 则第 1 次报道了葫芦藓 ( F una ria

hy g rom etrica) 在营养饥饿 (缺N , P 或 S) 条件下,

一种Funaria CD PK 转录物在 24～ 48 h 内的表达水

平 增 加。 Sugiyam a 等[6 ] 对 绿 藻 (V en trica ria

ven tricosa ) 伤口愈合过程的研究表明, 一种 52 ku

CD PK 在其伤口愈合过程中作为 1 种Ca2+ 受体, 参

与了有利于伤口愈合的 F2肌动蛋白的形成和收缩

过程。

4. 2　CD PK 在植物防御反应中的作用

植物能成功地防御微生物的侵染, 依靠的是早

期对病原体的感知和诱导正确的信号传导途径以启

动多元防御反应。在基因对反应中, 对病原体的抑

制需要一种植物抗性基因, 使得携有相应无毒基因

的病原体产生抗体[25 ]。T ina 等[25 ]在转基因烟草植

株上研究了基因对 Cf29 (蕃茄的抗真菌病原体

C lad osp orium f u lvum 基因) 和AV R 29 (Cf29 对应

的无毒性基因) 依赖的蛋白激酶的活性, 结果发现,

加入AV R 29, 激发子 5 m in 后, 一种与膜结合的

CD PK 在 68, 70 ku 两种同系物之间互变。进一步的

研究表明, 68, 70 ku CD PK 参与了Cf29 和AV R 29

介导的植物防御反应信号转导。T ina 等[25 ]后来又从

烟草 (N icotiana tabacum ) 中分离出N tCD PK2 和

N tCD PK3 两个CD PK cDNA s, 发现这 2 个CD PK s

在受到种属特异性防御诱导时, 其转录产物水平增

加。AV R 29 激发子能引起N tCD PK2 的磷酸化而使

其活化。用病毒诱导基因沉默 (V IGS ) 法对

N tCD PK2 的研究表明, CD PK 基因沉默的植株在

基因对反应中, 种属特异性诱导能降低和延缓植株

反应的敏感性, 同时缺少一种伴随性的枯萎显型, 但

受分裂素激活的蛋白激酶W IPK 的m ENA 积累却

保持不变。Rom eis 等[24 ] 推测认为, 这种沉默与

CD PK mRNA 的丢失相关。

植物在抵御病原体攻击时, 常伴随活性氧

(AO S) 的释放和氧化性突变的出现, 使受害植物细

胞在感染位点能够限制病原体的扩散。而调节氧化

性突变的一个重要酶是质膜NAD PH 氧化酶[23 ]。

X ing 等[26 ]用一种拟南芥CD PK s (A K126H ) 在番茄

的异位表达研究中发现, 异源A K126H 在番茄的异

位表达能够提高NAD PH 氧化酶活性, 并能诱导番

茄原生质体中AO S 的产生。T ina 等[25 ]的抑制剂试

验也发现, 两个 68, 70 ku CD PK s 是AO S 合成信号

途径的上游事件, 并认为NAD PH 氧化酶的活性化

是由CD PK s 的磷酸化作用引起。

以前认为植物在对病原体刺激反应时, CD PK s

采用的是与动物系统相同的激活机制使NAD PH

氧化酶亚基磷酸化[27 ]。后来对几种植物NAD PH 氧

化酶克隆的研究表明[28 ]: 这些酶有着不同的结构,

其氨基酸序列的N 端有两个突出的Ca2+ 结合序列,

这使得原来的模式受到挑战。但是CD PK s 的磷酸

化位点存在于克隆植物NAD PH 氧化酶的氨基酸

序列中, CD PK s 是否通过直接磷酸化作用去活化

NAD PH 氧化酶还没有直接证据[29 ] , 对其进一步探

讨无疑是令人十分感兴趣的课题。

CD PK s 在植物防御反应信号途径中有着十分

重要的作用, 但是CD PK s 在防御信号转导以及如

何诱导植物产生防御反应的机理还很不清楚。

4. 3　CD PK 在植物生长发育过程中的作用

有关植物生长发育过程中的信号转导也涉及到

了CD PK s。V eena 等[30 ]在檀香木 (S and lw ood ) 中

鉴定出了 55, 60 ku 两种 CD PK s, 并发现檀香木

CD PK s (sw CD PK) 在胚乳中只能进行瞬时表达, 而

在成熟的果实和萌芽阶段则表现出高的积累和活

性; 暗示了 sw CD PK 很可能参与了这些发育过程,

同时还第 1 次发现在种子休眠或萌芽早期

sw CD PK 翻译后的抑制和钝化作用。

M o rello 等[21 ]在转基因水稻研究中, 让一种水

稻 CD PK 同系物O sCD PK2 进行过量表达时发现,

这些生态学上显型的能产生高水平的O sCD PK2 重

组子的转基因植物, 在种子开始发育前都是正常的,

但随后的种子形成却受到了抑制。因为花能正常发

育并产生形成良好的子房和柱头, 花粉囊也充满了

花粉粒, 但是仅 3%～ 7% 的花粉能结出种籽。因而

可以认为, 水稻种子在发育过程中可能需要特异的

CD PK s 同系物的调节。F rat t in i 等[22 ]还对 CD PK s

同系物在种子发育过程中的时空表达进行了研究,

342第 6 期 倪天华等: 钙依赖型蛋白激酶 (CD PK s) 在植物中的生理功能



© 1994-2010 China Academic Journal Electronic Publishing House. All rights reserved.    http://www.cnki.net

结 果 发 现 所 检 测 到 的 两 种 CD PK s 同 系 物

O sCD PK2 (59 ku) 和O sCD PK11 (61 ku) 的mRNA

和蛋白质水平在发育的前期一致增加, 但是到了种

子开始发育时, 两者的蛋白质表达则明显不同, 即

O sCD PK2蛋白质在种子发育早期的表达水平很低,

到后期 (施肥后 20 d) 则维持了较高的水平; 而

O sCD PK11 蛋白质水平从种子发育开始就保持较

高的水平, 到了施肥后 10 d 时则迅速下降。F rat t in i

等[22 ]分析认为, O sCD PK11 蛋白质水平的降低与一

种截短的mRNA 的大量合成有关。

在性别分化方面也涉及到 CD PK s 的作用。

Kelly 等[31 ]和L eubner 等[32 ]都报道过mRNA 的互

生剪接在性别分化时起作用。R ie N ish iyam a 等[9 ]则

在苔类 (M a rchan tia p olym orp ha ) 研究中发现, 其

性别分化有可能由两种CD PK 同工酶通过mRNA

的互生剪接来调节。

由此可以看出, CD PK s 在植物的胚胎形成、种

子发育等信号途径中有着十分重要的作用。不同的

CD PK s 有着不同的作用。而同系物之间在同一信号

途径中的作用也往往表现出时间和空间上的差异。

4. 4　CD PK 在离子通道调节中的作用

关于CD PK s 在离子通道调节中的作用, 以保

卫细胞中的 K+ 通道研究最多。气孔的开闭是通过

保卫细胞的膨压变化来调节, 以便对环境信号作出

及时的反应。如在缺水引起的气孔关闭过程中, 通

过ABA 与一种未知的保卫细胞质膜或细胞内的受

体相结合, 抑制内流型 K+ 通道, 增加外流型 K+ 通

道的离子通道闸门传导, 导致细胞质的Ca2+ 浓度升

高, 最终引起气孔关闭, 减少水分散失[33 ]。W ang

等[33 ] 认为这种通过质膜上 K+ 通道靶酶, 而增加

Ca2+ 的离子通道闸门传导的一个可能机制就是

CD PK 的作用, 他们后来的研究也证明CD PK 参与

了对保卫细胞质膜 K+ 流动的调节。

L i 等[34 ]对蚕豆保卫细胞的体外实验的研究表

明, 一种 57 ku 的CD PK 可以使内流型 K+ 通道基

因 KA T 1 磷酸化。但CD PK 对 KA T 1 的直接调控

的证据还不多, 现在一种证明这种作用的方式是在

异种系统中通过电压钳技术来测定分析 KA T 1 的

流量。Gerald 等[35 ] 对非洲爪蟾属紫菜 (X enop us

L a tv is O ocy tes ) 的内流型 K+ 通道流量变化与

CD PK s 的研究发现, 卵母细胞中CD PK 重组子与

KA T 1 的联合表达改变了 KA T 1 K+ 流的动力学特

征和流量的大小, 它抑制了K+ 流量。Gerald 等[35 ]认

为, 由于 CD PK 重组子在卵母细胞中被激活, 使

KA T 1 磷酸化而引起通道传导的改变。

L i 等[34 ]在研究保卫细胞中 CD PK s 在 Ca2+ 信

号转导过程中的作用时发现, CD PK 以钙依赖方式

对 KA T 1 进行磷酸化。进一步研究还发现, CD PK s

只要能正确地装配在质膜上, 就可以使KA T 1 蛋白

磷酸化, 并且两者之间表现出一定的特异性 (另一

种不依赖钙但可被 ABA 激活的保卫细胞激酶

AA PK 却不能使 KA T 1 蛋白磷酸化)。通过 KA T 1

的氨基酸序列分析以及 KA T 1 在保卫细胞中的表

达情况, 发现 KA T 1 蛋白包含许多可被蛋白激酶磷

酸化的潜在位点。所以通过检验保卫细胞中的

CD PK 能否磷酸化 KA T 1 蛋白, 来证明CD PK s 在

保卫细胞中的生理功能是合理的。另外, 对于CD PK

在离子通道调节中的作用, 王喜庆等[36 ]用膜片钳全

细胞记录法, 对蚕豆 (V ivca f aba) 气孔保卫细胞的

研究结果还表明, CD PK 介导了钙离子调节保卫细

胞内流型 K+ 通道的信号传递过程。

关于 CD PK s 对其他离子通道的研究也有报

道, 如 Pei 等[37 ]在研究CD PK s 对蚕豆保卫细胞液

泡中C l- 通道的作用时发现, 蚕豆液泡膜C l- 通道能

被拟南芥CD PK s 同系物重组子所激活。

4. 5　CD PK 在激素信号中的作用

CD PK s 在植物激素信号转导中的作用也是一

个重要的研究领域。Bo tella 等[38 ]发现, 生长素处理

能够增加绿豆插条 CD PK s 基因的表达。A bo2E l2
Saad 等[39 ]在水稻上则证明了 GA 3 能够影响水稻

CD PK s 活性。 Yang 等[40 ] 研究了水稻 (O raz a

sa tiva l) 由油菜素内酯 (B rassiao lide, 简称BL ) 引

起的叶片倾斜与蛋白激活的活性变化、蛋白质磷酸

化之间的关系结果表明: 一种 45 ku CD PK s 和钙依

赖蛋白磷酸化与BL 诱导的水稻叶片倾斜有关。

B reviario 等[14 ]在ABA 信号研究中发现, ABA 处理

能够抑制水稻胚芽鞘的伸长, 也能抑制水稻CD PK

cDNA (O sCD PK11) 的mRNA 表达。这些研究结

果说明CD PK s 在植物激素信号中也起着重要的作

用。

5　结　语

综上所述, CD PK s 是细胞信号转导途径中的一

个重要组分。众多CD PK s 基因从不同种植物中不

断地被克隆鉴定, 越来越多的试验结果证明[2 ] , 植物

CD PK s 在多种生理活动中都有着重要的调节作用。

同时, 植物CD PK s 在细胞定位、基因表达模式、生

理功能、所受的调节因素等各方面都不同。在
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CD PK s 同系物之间也有很大的差异。

植物CD PK s 的研究起步较晚, 但发展很快。对

于CD PK s 的生理功能和作用机理都还处于探索阶

段, 很多结论都有待于进一步证明。生物细胞信号

转导途径很多, 而且往往是相互交叉协作进行才能

完成一个信号转导。展望今后的研究工作, 一是继

续利用现代分子生物学技术进行CD PK s 基因的分

离和鉴定; 二是在不断获得新结论的同时, 对已有

的结论采用多种方法和技术在更宽广的范围内进行

再印证; 三是加强对CD PK s 下游事件的研究, 将会

是进一步了解CD PK s 的生理功能和作用机制的重

要环节。
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T he physio log ica l funct ion of ca lcium 2dependen t p ro te in k inases in p lan ts

N I Tian -hua , W E IY ou-zhang
(Colleg e of E nv ironm en t and R esou rce, Z hej iang U niversity , H ang z hou, Z hej iang 310029, Ch ina)

Abstract: A t f irst, the st ructu ra l characterist ics and m em bers of superfam ily are review ed simp ly.

T hen, the physio logica l funct ion s of calcium 2dependen t p ro tein k inases (CD PK s) in p lan ts, signaling

tran sduct ion on environm en t st ress, defen se respon ses, developm en ta l p rocesses, regu la t ion to ion channels

and ho rmones are summ arized and discu ssed. A t last, the research perspect ive in th is f ield is a lso discu ssed.

Key words: p lan t signaling; ca lcium 2dependen t p ro tein k inases (CD PK s) ; physio logica l funct ion
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