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摘要: 作为Ca2+信号系统的重要家族成员, 类钙调蛋白(CMLs)参与植物的各种生理生化过程, 包括生长发育、

生物胁迫、非生物胁迫和激素作用等。本文就类钙调蛋白在植物生长发育过程中功能的研究进展进行系统的

综述, 并对类钙调蛋白相关领域的研究进行展望, 以期为CMLs的深入研究提供参考。
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综　述  Reviews

Ca2+是生物体中的第二信使, 对各种生物学功

能起着重要作用。目前已经发现了三类钙信号系

统, 包括钙调蛋白(calmodulin, CaM)/类钙调蛋白

(calmodulin-like protein, CML)、钙依赖型蛋白激酶

(calcium-dependent protein kinase, CDPK)和类钙调

素B类蛋白(calcineurin B-like, CBL)。CMLs是一类

植物特有的Ca2+感受器, 已经发现多种植物中含有

CMLs基因, 拟南芥中有50个AtCMLs (Mccormack
和Braam 2003), 水稻中有32个OsCMLs (Boonbu-
rapong和Buaboocha 2007), 大豆中有68个GmCMLs 
(陈超等2015), 番茄中有52个SlCMLs (Munir等
2016b), 棉花中有60个GrCMLs (何永辉2015)、百

脉根中有19个LjCMLs (Liao等2017), 白菜中有79
个BrCMLs (Nie等2017), 此外, 在巴西橡胶树中也

克隆出HbCML (刘辉等2015)。CMLs在植物的各

种生长发育过程、激素调控的细胞活动、病原体

和诱导子诱导的相关防御机制以及各种胁迫的诱

导下进行基因表达(图1) (Bender和Snedden 2013)。
虽然目前很多CMLs家族成员的功能还是未知的, 
但它们在不同的生长发育过程及环境条件下发

挥着重要作用, 具有很高的研究价值。因此, 在前

人的基础上, 本文对CMLs在植物生长发育、生物

胁迫和非生物胁迫等过程中的功能研究进展进行

综述。

1  CMLs在生物胁迫中的作用

1.1  细菌、真菌和病毒的侵染

植物在进化中已形成了有效的机制来感知并

抑制病原菌入侵(Zipfel和Felix 2005)。目前发现并

研究的部分CMLs家族成员在病原体侵染植物的

过程中起到防御作用, 但作用的方式和途径有着

一定的差别。植物通过激活模式识别受体(pattern 
recognition receptors, PPRs)来感知微生物的特征, 
从而触发一系列的细胞防御, 其中之一便是终止

胞间连丝, 它减少了细胞间的共质体连接以及与

宿主细胞进行直接分子交换的能力。CML41可以

在细菌病原体攻击中启用Ca2+信号特异性, 并对丁

香假单胞菌进行完全的防御响应(Xu等2017)。病

原菌、鞭毛蛋白和水杨酸能够诱导AtCML9表达

(Leba等2012)。CML9和CML37参与植物对丁香假

单胞菌(Pseudomonas syringae)的防御(Leba等2012; 
Scholz等2014); AtCML8通过丁香假单胞菌诱导表

达强烈而短暂, 但在其免疫中具有关键作用(Zhu等
2017)。同时, CML9在植物中可以通过鞭毛蛋白依

赖途径提高对致病细菌的免疫力(Leba等2012)。
Ma等(2008)发现拟南芥中CML24的缺失突变

体表现出在致病病原菌侵染中丧失超敏反应的能

力, 病原菌致病因子在保卫细胞中诱导产生NO的

现象也受到了抑制, 说明CML24在生物胁迫响应

中也起到重要作用。由丁香假单胞菌病原体感染

诱导CML43在拟南芥叶片中表达, CML43超表达

的植株敏感度增强, 能在植物对病原菌的免疫反

应中起作用(Chiasson等2005)。此外, CMLs还能在

植株抵抗病毒攻击时发挥作用。当烟草蚀纹病毒侵
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图1  CMLs在植物细胞中的功能模式

Fig.1  Working model of CMLs function in plant cells
本图改自Bender和Snedden (2013)一文。

染烟草叶片时, rgsCaM (regulator of gene silencing, 
CaM)高量表达, rgsCaM能抑制HC-Pro (helper 
component proteinase)活性而提高对病毒的抵抗力

(Nakahara等2012)。旱地棉花中GhMYB108 (由黄

萎病菌诱导表达)与类钙调蛋白GhCML11相互作

用, 这两种蛋白质形成了一个正反馈回路, 以提高

钙依赖性的方式来提高GhCML11的转录, 从而对

黄萎病菌进行防御(Cheng等2016)。
1.2  昆虫侵食

植物受到昆虫取食后, 多个CMLs高量表达, 
并在植物应对昆虫取食的免疫中具有一定的作

用。CML9、11、12、16、17、24和37受海灰翅

夜蛾(Spodoptera littoralis)幼虫口器分泌物刺激后

上调表达(Vadassery等2012a; Scholz等2014)。在含

CML37的植株中, 次生代谢产物(配糖体或黄酮类)
中没有发现因昆虫取食而诱发的变异, 但由于JAR1 
( jasmonate resistant 1)的表达和细胞酶活性的降低

使得茉莉酸类物质的积累出现大幅降低。这些现

象说明CML37的功能是虫食过程中Ca2+信号的正

调控因子, 连接了Ca2+和茉莉酮酸酯信号(Scholz等
2014)。当拟南芥叶片受夜蛾口腔分泌物刺激或幼

虫直接取食时, Ca2+和植物激素会诱导升高, CML42
的表达量也迅速升高。CML42突变体对昆虫取食

的抗性强于野生型植株, 表明CML42通过降低COI1 
(Coronatine Insensitive 1)介导的茉莉酸(jasmonic 
acid, JA)敏感性以及JA响应基因的表达对植物的

防御反应进行负调控, 并且不依赖于取食所诱导

的JA的生物合成, 说明CML42在食草动物诱发的

防御中只是连接Ca2+和JA信号的重要信号的组分

(Vadassery等2012b)。

2  CMLs在非生物胁迫中的作用

植物在复杂多变的环境中生存和生长, 形成

了能够敏锐感受环境因素的变化并做出适当的生

理响应的能力(Trewavas 2005)。CMLs对脱落酸

(abscisic acid, ABA)、茉莉酸甲酯、干旱及盐胁迫

等非生物胁迫均表现出一定敏感性(Mccormack等
2005)。
2.1  盐胁迫

拟南芥CML9功能缺失突变体对盐害及干旱的

抵抗能力提高, 且对盐害抵抗能力的提高是由非

渗透胁迫响应途径引起的, 表明CML9是ABA依赖
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的盐害反应中的负调控因子, NaCl (150 mmol·L-1)
和冷(4°C)处理6 h的AtCML9的转录水平分别升高

10倍和14倍; CML9突变体提高了拟南芥对干旱和

盐害的耐受性, 并且有支链氨基酸的积累(Magnan
等2008; Hirai等2010)。AtCML18在液泡中与Na+/
H+逆向转运蛋白NHXl (Na+/H+exchanger 1)互作, 
结合在NHXl的C端, 两者互作可能在植物响应盐

害反应中起作用(Yamaguchi等2005)。AtCML15也
可以与NHX1互作, 能减少Na+/H+交换的活性, 在
逆境胁迫时发挥作用(Yamaguchi等2005)。CML24
突变体能够拮抗ABA抑制的种子萌发和生长, 并
能提高对CoCl2、钼酸、ZnSO4和MgCl2的抗性

(Delk等2005)。当受到盐胁迫时, AtCML37、AtC-
ML38和AtCML39基因均表达上调(Vanderbeld和
Snedden 2007)。NaCl胁迫下, 新疆无苞芥中OpC-
ML13基因表达明显增强, 并且随着处理时间的延

长表达逐渐增强, 胁迫24 h时达到最强, 胁迫48和
72 h稍有下降; 4°C、20% PEG模拟干旱和100 
μmol·L-1 ABA处理6 h, OpCML13基因表达明显上调, 
并且直到12 h一直处于较高的表达水平, 这表明OP-
CML13基因对逆境胁迫的响应非常灵敏, 其在无苞

芥响应逆境生理生态环境中可能起着重要的作用

(赵云霞等2014)。野生大豆中分离出GsCML27, 通
过远紫外CD光谱学, 发现碳酸氢盐、盐和渗透压力

诱导其表达。拟南芥植株中GsCML27的异位表达

增强了对碳酸氢盐胁迫的抗性, 但在种子萌发和早

期生长阶段降低了盐和渗透耐性。此外, GsCML27
的异位表达可以通过改变细胞离子(Na+、K+)含量

和调节渗透压力来降低耐盐性(Chen等2015)。
2.2  干旱胁迫

在对拟南芥的研究中发现, AtCML9在干旱条

件下是一个负调控因子(Magnan等2008)。AtCML9
的合成在所有主要的器官内均有发现, 且在根尖、

气孔、排水器和毛状体等部位均表达。Magnan等
(2008)发现缺水处理诱导AtCML9的表达水平迅速

且短暂升高, 在10 min之内表达量迅速增加7倍, 这
证明AtCML9与缺水耐性的提高相关联。干旱条件

下, 使用粳米(‘Nipponbare’)秧苗, 诱导OsCML4表
达, 过表达OsCML4植株比野生型植株明显表现出

生长速度快和高存活率等优势表型。在转基因植

物中清除活性氧(ROS)的超氧化物歧化酶、过氧化

氢酶和脯氨酸浓度都明显增强。在干旱条件下, 与

ROS清除相关的基因APX1 (Ascorbate peroxidase 
1)、Cat-B (catalase-B)和应激相关基因OsP5CS1 
( pyrroline-5-carboxylate synthetase 1)在植株中的表

达均有所增强; 而对ABA的敏感性, 在超表达植株

和野生型植株之间是相似的, 表明OsCML4产生的

耐旱性是通过活性氧的清除和与ABA独立的方式下

诱导其它应激相关基因表达而产生的(Xu等2015)。
OsERF48是水稻中一种干旱诱导产生的转录因子, 
可调节OsCML16的表达, 增强植株的根系生长和耐

旱性(Jung等2017)。具有ShCML44超表达的番茄植

株在寒冷和干旱胁迫条件下, 相比野生型植株丙二

醛积累量更低, 膜损伤程度降低; 抗氧化酶活性、

气体交换和保水性增强; 还表现出ROS减少和相对

水含量增加的现象(Munir等2016a)。
保护细胞通过主要由于细胞内离子的流出引

起的收缩来响应干旱和ABA。保卫细胞收缩从而

减少气孔数量, 提高植物保持水分的能力。CML20
是拟南芥中ABA诱导的气孔运动的一个负调控因

子。CML20缺失, 植物气孔孔径变小, 叶片的水分

损失比野生型更少; 而CML20过表达, 植物表现正

好相反(Wu等2017)。
2.3  植物生长调节物质处理

ABA在植物的生命周期(包括种子休眠、发

芽)和环境压力的响应等各种各样的生理进程中有

着关键的作用(Verslues和Zhu 2007)。CML24也称

TCH2 (touch-induced 2), 是最先鉴定出的被接触时

显著上调表达的一个基因(Braam和Davis 1990)。
CML24在所有的主要器官中均有表达, 并且在植物

受到触碰、黑暗、高温、寒冷、H2O2、ABA和IAA
的刺激时, 转录水平逐渐增强2~15倍。有研究表

明添加外源ABA和IAA使CML24转录水平分别迅

速增加5倍和3倍, CML24调节ABA延迟限制种子

发芽和幼苗生长的过程, CML24缺失抑制ABA和

IAA的作用, 提高植株对重金属毒害的抵抗能力

(Delk等2005)。在ABA条件下, CML24缺失的种子

发芽和幼苗生长都有提高, ABA促进种子休眠, 抑
制种子发芽和幼苗生长, 并且通过气孔管理提高

植物的耐旱性(Finkelstein等2002); CML24或许是

下游的ABA感受器, 参与了细胞对ABA引诱Ca2+波

动调节反应来延迟种子发芽和幼苗生长(Delk等
2005)。

在ABA条件下的转基因植株和野生型植株中
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OsCML4的转录水平没有差异, 表明OsCML4的表

达在活性氧清除和其他胁迫相关基因的活化作用

中的影响不依赖ABA (Xu等2011)。
AtCML9的表达在所有主要的器官内都有发

现, 在幼苗期通过非生物胁迫和添加ABA可迅速

诱导AtCML9表达, 添加NaCl、KCl和ABA的培养

基能降低拟南芥植株CML9突变体的萌发率, 其中

ABA的最为明显, 这证明CML9在调节盐刺激和

ABA的响应中是必要的。突变体系的种子发芽和

种苗生长表现出对ABA的高度灵敏, 这可能与对

盐刺激和干旱的忍耐性的提高相关联(Magnan等
2008)。

Vanderbeld和Snedden (2007)研究了CMLs的表

达模式, 并在不同生长调节物质条件下对CML37、
38和39进行表达分析, 发现ABA对三者的表达水

平影响较小, 而茉莉酸甲酯诱导AtCML39表达。水

稻MSR2 (Multi-Stress-Responsive gene 2)与拟南芥

CML37、CML38和CML39在序列上高度相似, 同
时也受多种逆境条件的诱导表达。OsMSR2在拟

南芥中超表达后, 增强植株对ABA的敏感性, 推测

OsMSR2可能是通过调节ABA通路上的基因, 从而

提高拟南芥对干旱和盐碱的抗性(Xu等2011)。

3  CMLs在生长发育中的作用

3.1  调控花粉萌发和花粉管伸长

目前已明确以CAM、CDPK、CML、CBL和
激酶蛋白(CBL-interacting protein kinases, CIPK)为
主的植物钙结合蛋白在调控花粉发育及花粉管生

长方面发挥了重要的作用(于晓俊等2016)。崔素

娟等(1998)以烟草为材料, 通过半体内实验发现存

在于花粉和花柱细胞外的CaM对花粉萌发和花粉

管伸长均有促进作用。对CML的研究发现至少有

18种CMLs在花粉粒中表达, 有9种是花粉特有的

(Wang等2015) ,  9种CMLs在花粉中优先表达

(Golovkin等2003)。其中CML39在花粉萌发期间

表达上调, 11种CMLs (CML2、3、14、15、16、20、
21、24、39、42、49)在花粉管生长期间表达上

调; CML6、13、25和28均在花粉萌发及花粉管生

长期间高度表达(Wang等2008)。在镁过量的情况

下, CML15和CML16对钙具有很高的亲和力。对

其启动子的研究表明, CML16的启动子活跃在整

个拟南芥的组织和发育阶段, 而CML15的启动子

只在花组织中观察到 ,  特别是在花药和花粉中

(Ogunrinde等2017), 说明CML15和16可能在花粉

萌发中具有一定的作用。

杨雪等(2014)利用CML24的2个突变体, 解析

其在拟南芥花粉管极性生长中的作用。结果发现

CML24在花粉和花粉管中表达, 并定位于细胞质

中, CML24的功能缺失降低了花粉管生长过程中

对胞外Ca2+、K+的响应; 改变了花粉管胞内Ca2+浓

度, 明确了CML24可能作为Ca2+下游响应元件参与

花粉萌发及花粉管生长调控; 此外, CML24的功能

缺失还改变了花粉管微丝骨架的排布, 并导致突

变体花粉管转向异常, 这种异常可能与突变体花

粉管胞内NO浓度的升高有关。由CML24突变体

产生的花粉和花粉管是无组织的肌动蛋白细胞骨

架, 它降低了对latrunculin b作用的敏感性(Yang等
2014)。王双双(2015)利用拟南芥CML25的功能缺

失突变体和功能恢复株系, 研究CML25调控花粉

萌发及花粉管生长的分子机制, 发现CML25在成熟

花粉和花粉管中高效表达, 在未成熟花粉和雌性组

织中没有表达, 表明其作用的特异性; CML25正调

控花粉萌发和花粉管生长; 并发现CML25参与维

持胞内Ca2+的平衡过程, 作为Ca2+的下游响应元件, 
可能反馈调节胞内Ca2+信号; 此外, CML25还介导

了钙信号对成熟花粉和花粉管质膜内向K+通道的

调控作用; CML25可能的互作蛋白为CIP1 (CML25- 
interaction protein 1) (CIP1为花粉管生长的负调控

因子), 且互作部位发生在细胞质中。结球甘蓝花

粉萌发前后的蛋白双向电泳结果显示CML49在花

粉萌发后表达下调, 说明CML49基因可能在花粉萌

发和花粉管生长过程中起重要作用(许俊强2014)。
3.2  调节细胞形态

从器官和组织水平对携带AtCML9启动子的

转基因植物基因谱分析发现, 在不同的生长发育

时期, AtCML9在根系的表达量和表达部位均不同, 
暗示了AtCML9参与调控植物的根系生长过程

(Magnan等2008)。AtCML42突变体表现为叶片表

皮毛异常, 分支增多, 因此推测CML42可能正向调

节KIC (KCBP-interacting Ca2+ binding protein), 进
而调控KCBP (kinesin-like calmodulin binding protein)
的活性, 最终影响表皮毛发育(Dobney等2009)。
RHS1 (Root hair specific, AT1G05590)是一种根毛

特有的CML基因, 在之前被称为CML7 (Mccormack
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等2005)。RHS1有可能在根毛尖端生长的Ca2+相

关进程中具有负向调控的功能。RHS1缺失突变体

有着更长的根毛, 超表达突变体长出的根毛则更

短(Won等2009)。不同的蛋白激酶和转录因子是

CaMs和CMLs的主要作用目标, 表明它们参与了细

胞信号转导和转录(Popescu等2007)。因此对RHS1
的下游目标进一步研究将揭示它如何负向调控

Ca2+ 信号来抑制根毛的尖端生长(Won等2009)。
AtRALF1 (Arabidopsis thaliana rapid alkalinization 
factor 1)是一种小型分泌肽激素, 通过抑制细胞扩增

来抑制根生长, 使用酵母双杂合系统发现拟南芥中

CML38与AtRALF1相互作用; CML38结合AtRALF1, 
对抑制根系生长至关重要(Campos等2017)。
3.3  参与花期调控

CML23和CML24是一对表达模式和功能上

相似性较高的蛋白(Mccormack和Braam 2003), 都
能控制开花时间(Delk等2005; Tsai等2007)。通过

对CML23/CML24拟南芥双突变体的研究发现, 在
叶片中NO浓度过度积累, 并且植株出现长日照下

晚开花的表型(Delk等2005)。当光周期为16和24 h
时, CML24缺失植株的花期延后; 并且光周期为16 
h时, 野生型植株都在播种后32 d开花, 而CML24缺
失植株超过播种后40 d开花, 100%开花时间则超

过播种后60 d。此外, 野生型在开花前平均长出9
片叶子, 而CML24缺失植株在开花前平均长出25
片莲座叶(Delk等2005)。CML23/CML24双突变

体在长、短日照条件下开花均延迟, 同时CML23
和CML24也受转录因子CO (Constans)、FLC (Flo- 
wering Locus C)等共同调控(Tsai等2013)。AtCML10
可能通过光周期途径调控开花时间, 是长日照光

周期途径中的负调控因子(Birhaou 2008)。在中国

白菜中, 假设了一个BrCML蛋白质的相互作用网, 
结果发现BrCML2、BrCML6、BrCML15和BrC-
ML25 4种基因共同表达, 而且有可能在花的发育和

其他生物学进程中具有一定的作用(Nie等2017)。
3.4  机械刺激响应

Braam和Davis (1990)首次发现拟南芥受接触

诱导表达的4个基因, 并将它们命名为TCH1~4。
序列分析表明: TCH1编码CaM2, TCH2、TCH3分
别编码CML24、CML12。在以较硬琼脂层模拟的

土壤贯入阻力增加中, CML24突变体主根对较硬

琼脂层的穿透比例显著小于野生型; 在以玻璃障

碍模拟的土壤中岩石等不可穿透结构的出现中, 
CML24突变体主根不能形成野生型典型的阶梯形

生长响应行为。这些结果证实CML24突变体主根

存在接触响应缺陷, 表明CML24在拟南芥主根对

土壤贯入阻力变化的响应及不可穿透结构的躲避

中具有重要生理意义(王益川2011)。CML24突变

体对于微管类物质的差别感受性, 表明CML24在
拟南芥的根系机械反应中的作用, 可能通过调节

主根伸长区的外表皮细胞皮层中的微管排布从而

参与根的机械响应(Wang等2011)。CML39受JA影

响后表达量升高 ,  而JA已被证实参与机械传导

(Chehab等2012), 但是具体机制还不清楚。

3.5  调节离子平衡

CMLs调节植物中的离子平衡, CML24低表达

转基因植株相比野生型植株发芽长势更好, 幼苗

根系长度更长, 因此在响应外源CoCl2、钼酸、

ZnSO4和MgCl2时, CML24低表达转基因植株的耐

受性比野生型有进一步的增强。在这些条件下, 
通过ICP-MS (inductively coupled plasma mass spec-
trometry)分析CML24对于正常的种苗生长抑制是

必需的, 因此, CML24低表达转基因植株对这些离

子的响应能反映出CML24在调节Co2+、Mo2+、

Zn2+和Mg2+的生理进程中的作用(Delk等2005)。

4  CMLs在植物生长发育其他方面的功能

CML39在光信号的转换促进种苗的建植中起

很重要的作用。短日照条件下, CML39突变体表

现出蔗糖诱导下胚轴伸长增加的现象; 在黑暗条

件下, CML39突变体在缺乏蔗糖时下胚轴伸长受

损, 而且CML39在黑暗生长种苗中的表达是明显

的(Bender等2013)。CML39是位于隐花色素途径

中的下游因子, 可能参与耦合依赖光的细胞程序

性死亡(programmed cell death, PCD)过程和ROS 
(reactive oxygen species)信号过程(Vanderbeld和
Snedden 2007)。CML24还可以与ATG4b (autophagy 
related 4 homolog B)互作来调节自我吞噬过程(Tsai
等2013)。ShCML44超表达的植株具有更高的种子

萌发率和更好的幼苗生长势(Munir等2016a)。
冷敏感基因ShCML44是从耐寒野生番茄多毛

番茄(Solanum habrochaites)中分离得到, ShCML44
在所有的植物组织(包括根、茎、叶、花和果实)
中均有不同的表达, 在寒冷、干旱和盐碱胁迫下
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以及添加植物生长物质条件下也受到了明显的正

调节(Munir等2016a)。
通过对CML37、38和39的启动子活性分析及

在逆境胁迫和植物生长物质处理后的分析, 表明

CML37可能在Ca2+介导的PCD过程中起作用(Van-
derbeld和Snedden 2007)。CML38是MKK2 (MAPK 
kinase 2)信号的下游因子(Teige等2004), 可能参与

介导ROS的平衡(Nakagami等2006)。与CML42蛋
白序列相似度比较高的CML43主要在根尖起作用, 
并参与SA介导的植物免疫反应(Bender等2014)。
通过黄色荧光蛋白标记对AtCML4、5进行分析, 
发现其在植物内膜系统的泡膜运输中扮演了潜在

角色(Ruge等2016)。在受UV刺激时, AtCML19在
DNA修复的早期阶段具有一定作用(Liang等2006)。
AtCML3的功能缺失会破坏过氧化物酶体的代谢

(Dolze等2013)。SA和NaCl均能诱导AtCMLs的表

达, AtCML8在拟南芥中可以激活特定的CaM依赖

酶(Park等2010)。HbCML27参与调控橡胶树产排

胶过程(Liu等2015)。
CML10通过调节抗坏血酸(一种抗氧化剂, 能

帮助植物抵抗干旱、臭氧和紫外线)的合成调节拟

南芥的应激反应。CML10的缺失表达促进了磷酸

甘露糖变位酶(一种调节抗坏血酸生物合成的酶)
的活性, 与野生型相比, CML10缺失突变体对胁迫

条件的敏感性更大(Cho等2016)。CML36拥有2个
高亲和力的Ca2+/Mg2+混合的结合位点和2个低亲

和力的Ca2+特异位点, 结合调节ACA8 (拟南芥质膜

Ca2+-ATP同工型酶), 发现CML蛋白家族可能参与植

物自动抑制的Ca2+泵的调制(Astegno等2017)。有研

究采用等温滴定法分析Ca21和Mg21结合到CML14
的能量, 发现CML14对Ca21离子的亲和力是Mg21
离子的5倍; 虽然Ca21与CML14的结合增加了蛋白

质的稳定性, 但它不会导致蛋白质表面疏水性增

加, 也不会引起特有的Ca21传感器的大量构象重

组, 只会在具有独特功能的EF-hand中引起局部的

结构变化(Vallone等2016)。
百脉根LjCMLs基因在特殊的器官内高度表

达。LjCML1、LjCML11和LjCML16在花中表达; 
LjCML6、LjCML7和LjCML12在根瘤中表达; LjC-
ML14在根里表达; LjCML19在种子里表达。在根

瘤形成的不同发育阶段, 不同的LjCMLs表达水平

显著不同。LjCML6、LjCML7和LjCML12在根瘤

内高度表达, 或许参与了固氮共生(nitrogen fixation 
symbiosis, NFS)。这些结果为进一步研究LjCMLs
家族基因在固氮共生关系中的调节机制奠定了基

础(Liao等2017)。当然, 这些基因和功能的相关性

还需要进一步实验研究数据的支持。

5  总结与展望

对CMLs家族进行各方面的研究, 将有利于探

索CMLs家族成员之间的联系与区别, 能够为植物

钙信号系统的完善提供依据。Xu等(2011)发现水

稻MSR2基因在拟南芥中过度表达引起拟南芥植株

的耐旱性和耐盐性的增强, 表明CML的功能保持

是可以跨越不同物种的。已知至少18种CMLs在花

粉及花粉管中表达(Zhou等2009), 这些CML基因中

到底有几种是影响花粉萌发和花粉管伸长的, 它
们之间的影响率有多大？虽然近年来对CMLs的
研究越来越深入, 但还存在许多CMLs家族成员的

功能是未知的, 包括与其互作的蛋白质、互作机

理以及EF-hand的数量与其功能的关系等, 这些都

值得未来进一步地研究。
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Research progress on functions of calmodulin-like proteins in processes 
of plant growth and developments and stresses
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Abstract: As an important family member of Ca2+ signal system, CMLs (calmodulin-like proteins) are involved 
in various physiological and biochemical processes of plants, including growth and development, biotic stress, 
abiotic stress, hormone action, etc. This paper reviews the CMLs function in the process of plant growth and 
development progress of research on systematic, and outlook the type of calmodulin related research, so as to 
provide reference for the further research of CMLs.
Key words: calmodulin-like protein (CML); growth and developments; biotic stress; abiotic stress
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