
书书书

!"#$%&

，２０１６，３６（１０）：２１２１－２１２７
犃犮狋犪犅狅狋．犅狅狉犲犪犾．犗犮犮犻犱犲狀狋．犛犻狀．

　　!"#$

：１０００４０２５（２０１６）１０２１２１０７　　　　　　　　　　　　　　　犱狅犻：１０．７６０６／ｊ．ｉｓｓｎ．１０００４０２５．２０１６．１０．２１２１

%&'(

：２０１６０７１３；)*&%+'(

：２０１６０９１１

,-./

：
'()*+%,-

（３１５６０５６０，３０９７２０１２）；./012,34567

（２０１５ＦＤ０１９）

0123

：
89:

（１９９２－），;，<=>?45@

，
ABCDEFGHIJ45

。Ｅｍｉａｌ：１５６４８１０８５４＠ｑｑ．ｃｏｍ

KLMN

：
O:P

，
QR

，
ABCDEFST@$%45

。Ｅｍａｉｌ：ｘｕｊｕｎｑｉａｎｇ１０１＠１６３．ｃｏｍ

456789:;<=>?@ABCDE

!"#

，
$%&

，
'&(

，
)*+

，
,-.

，
/#0



（
./UVW% ./0XYZ[UV\V]^_45`a

，
bc６５０２０１）

F　G

：
#$defghi<8jkl`

，
KmnopqoefＣａ２＋，rsteu

，
vwＣａ２＋LxKy

，
z@Lx

{|

，
}jkzI~jkl�@�����M2

。
���c��d�gh

（ＣＡＭ）、d���gh��

（ＣＤＰＫ）、�

d�gh

（ＣＭＬ）、�d��Ｂ�gh

（ＣＢＬ）���gh

（ＣＩＰＫ）�A�#$defgh<��jkzI~jkl

@�����BM2

。
��AB}���'����c����defgh(��~(�w q¡¢�M2£

¤�45¥¦¥§¨©

，
ª«¬­©®defgh(�`��w }jklZr�M2�¯~��M2

，
°±}

²±³´µ¶�45�·¥§®¦¸

。

HIJ

：
defgh

；
jk¹z

；
jklº�

KLMN$

：Ｑ９４５．６；Ｑ２５７ !OPQR

：Ａ

犚犲狊犲犪狉犮犺犘狉狅犵狉犲狊狊狅犳犆犪犾犮犻狌犿犅犻狀犱犻狀犵犘狉狅狋犲犻狀狊

犻狀犘狅犾犾犲狀犌狉狅狑狋犺犪狀犱犇犲狏犲犾狅狆犿犲狀狋

ＹＵＸｉａｏｊｕｎ，ＣＡＯＳｈａｏｙｕ，ＤＯＮＧＹｕｍｅｉ，ＢＩＢａｏｌｉａｎｇ，ＺＨＡＮＧＹｉｎｇｈｕａ，ＸＵＪｕｎｑｉａｎｇ

（ＤｉａｎＴａｉＥｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇＲｅｓｅａｒｃｈＣｅｎｔｅｒｆｏｒＣｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅＩｎｄｕｓｔｒｉａｌｉｚａｔｉｏｎｏｆＹｕｎｎａｎＰｒｏｖｉｎｃｅ，ＹｕｎｎａｎＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ

Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｋｕｎｍｉｎｇ６５０２０１，Ｃｈｉｎａ）

犃犫狊狋狉犪犮狋：Ｔｈｅｐｌａｎｔｃａｌｃｉｕｍｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｗａｓｆｏｕｎｄｉｎｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅ，ｗｈｉｃｈｃｏｍｂｉｎｅｓｗｉｔｈＣａ
２＋ｄｉｒｅｃｔｌｙｏｒ

ｉｎｄｉｒｅｃｔｌｙ，ｏｒｉｅｎｔａｔｅｓｉｎｍｅｍｂｒａｎｅｓｔｒｕｃｔｕｒｅａｎｄｆｏｒｍｓＣａ
２＋ ｓｉｇｎａｌｃｈａｎｎｅｌ．Ａｆｔｅｒａｃｔｉｖａｔｉｏｎｏｆｓｉｇｎａｌ

ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎ，ｉｔｗｉｌｌｒｅｇｕｌａｔｅｐｏｌｌｅｎｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｎｄｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｇｒｏｗｔｈ．Ｔｈｅｃａｌｃｉｕｍｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｓ

ＣＡＭ（ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ），ＣＤＰＫ（Ｃａ２＋ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｋｉｎａｓｅｓｐｒｏｔｅｉｎ），ＣＭＬ（ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎｌｉｋｅｐｒｏｔｅｉｎ），ＣＢＬ（ｃａｌｃｉ

ｎｅｕｒｉｎＢｌｉｋｅｐｒｏｔｅｉｎ）ａｎｄＣＩＰＫ（ＣＢＬｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅｓ）ａｒｅｒｅｃｏｇｎｉｚｅｄａｓｋｅｙｒｏｌｅｓｉｎｔｈｅｒｅｇｕｌａ

ｔｉｏｎｏｆｐｏｌｌｅｎｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｎｄｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｇｒｏｗｔｈ．Ｉｎｔｈｉｓｒｅｖｉｅｗ，ｔｈｅｒｅｃｅｎｔｒｅｓｅａｒｃｈｏｆｍｅｃｈａｎｉｓｍｉｎｄｉｆ

ｆｅｒｅｎｔｐｒｏｔｅｉｎｆａｍｉｌｉｅｓａｎｄｗｈｏｓｅｍｅｍｂｅｒｓｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｖａｒｉｏｕｓｔｙｐｅｓｏｆｃａｌｃｉｕｍｂｉｎｄｉｎｇａｒｅｓｕｍｍａｒｉｚｅｄ．

Ｉｔａｌｓｏｐｒｅｓｅｎｔｅｄｔｈｅｅｆｆｅｃｔｏｎｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｓｐｅｃｉｆｉｃｍｏｄｅｏｆａｃｔｉｏｎａｎｄｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｗｉｔｈｓｏｍｅｅｘａｍｐｌｅｓｆｒｏｍ

ｔｈｅｃａｌｃｉｕｍｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｆａｍｉｌｙｍｅｍｂｅｒｓｆｏｒｖａｒｉｏｕｓｔｙｐｅｓ．Ｉｎａｄｄｉｃｔｉｏｎ，ｔｈｅｆｏｒｅｃａｓｔｉｓｄｉｓｃｕｓｓｅｄｉｎｔｈｅ

ｒｅｖｉｅｗａｂｏｕｔｔｈｅｆｕｔｕｒｅｒｅｓｅａｒｃｈｉｎｒｅｌａｔｅｄｆｉｅｌｄｓ．

犓犲狔狑狅狉犱狊：ｃａｌｃｉｕｍｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ；ｐｏｌｌｅｎｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ；ｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ

　　#$»¼@�zI½jk¾,¿»���

、
À

Á@�ÂÃ³´

。
jkzI�ÄÅÆÇÈÉÊ

、
@

ËÉÊp�ÌSÍw�２ÎÏT

，
Ì`ÏTefÐ

ÉÊ

，
vw¾ÏÐ

，
zIvwÑ

；
Ò�ÏTefÓÔ

ÕÉÊ

，
vw¾ÏÔÕ

，
zIwÑÖ

。
×jkzIA

B<Hk±ØÙÚÛ

，
¾ÚÛSÜÝÞß�

，
à¹z



Ａ．@ËÉÊ

；Ｂ．»<SÍ�@ËÉÊ

；Ｃ、Ｄ．»<á]�@ËÉÊ

�jkl

；Ｅ．âãäåSÍ�@ËÉÊ

；Ｆ．âã@ËÉÊæº��j

klçè

；Ｇ．âãé@ËÉÊSÍw�２ÎÏTæjklº�êÑ

ë�êçè

ì１　jk¹z½íîTzI

（Ａ～Ｇ）
［２］

Ａ．Ｇｅｎｅｒａｔｉｖｅｃｅｌｌ；Ｂ．Ｔｈｅｄｉｖｉｓｉｏｎｏｆｇｅｎｅｒａｔｉｖｅｃｅｌｌ；

Ｃ，Ｄ．Ｔｈｅｃｈａｎｇｉｎｇｇｅｎｅｒａｔｉｖｅｃｅｌｌａｎｄｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅ；Ｅ．Ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ

ｆｏｒｎｏｎｄｉｖｉｄｉｎｇｇｅｎｅｒａｔｉｖｅｃｅｌｌ；Ｆ．Ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｆｏｒｔｈｅｍｏｔｉｏｎｏｆ

ｇｅｎｅｒａｔｉｖｅｃｅｌｌｗｉｔｈｔｈｅｅｌｏｎｇａｔｉｏｎｏｆｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅ；Ｇ．Ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ

ｆｏｒｔｗｏｇｅｒｍｃｅｌｌｓｐｌｉｔｂｙｇｅｎｅｒａｔｉｖｅｃｅｌｌｍｏｖｅｉｎｔｏｔｈｅｅｍｂｒｙｏ

ｓａｃｗｉｔｈｔｈｅｅｌｏｎｇａｔｉｏｎｆｏｒｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅ

Ｆｉｇ．１　Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎｏｆｐｏｌｌｅｎｇｒａｉｎａｎｄｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆ

ｍａｌｅｇａｍｅｔｅｓ（Ａ－Ｇ）
［２］

jkï�ðñò

，
�ð�jk�ð¹zóê�ôº

Él

，
vwèõº��jkl

，
jklCÚÛ�jÚ

êTö�êôº

，
÷�Ùør�ù

，
úûjkï�Æ

$üçèÙjklýþ

，
nÁÑÿ

，
jkl°!�Á

Ñës"

，
#$ÓÏT~Ì%�Æ$ÙÑë

，
¢ÐÉ

Ê¾Ï

（
ì１）。�&d'TM���jkl@��

()Là

，
*nopqoefd�gh

，
z+def

ÂÃ

，
,ájklＣａ２＋-ù.ù

。
45Àc

，
d'

T-ù.ù���/0,123rêSÜ

、
ç{½

4f

，
5àfwjklð~üt³´$ü¡6ç7

Ùjklýþ

，
vw8lð~üt

，
°!|9jkl

ýþÔ:@�

［１］。
;���defghM2d'T

�¯¡¢

，
¿<

，
defgh³´��½jkzI=

>?@A

。

Ｃａ２＋M28#$@�~}BC�D1:

，
¾ß

��Ｃａ２＋Lx<ZrEF�ÀG�)HI'd'

T

。
/-ùＣａ２＋SJ8Kfjk¹zóLM

，
vw

-ù.ù

。
jkl@�¾Ìýþ�NO

，
Ì@�P

Q*Ã½lýþＣａ２＋�-ùR»³´

。
×Ｃａ２＋*

ÃS½��jklÔ:@�

，
��jklTþÉÊ

�Ｃａ２＋-ù*Ã/ùUVjklÔ:@�½º�

。

defgh28WX#$dLx

，
<#$1�

vwYZ�Lx[\

，
o]ª^¤L_

，
��jk¹

z~jklº�

［３］。
'��%N`�`�ajkl

d'TLxM2#$³´sb�45

。
���&d

efghABcÆdW�de¾f

，
gd���g

h��

（Ｃａ２＋ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｋｉｎａｓｅｓｐｒｏｔｅｉｎ，ＣＤＰＫ）、

d�gh

（ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ，ＣＡＭ）、�d�gh

（ｃａｌｍｏｄ

ｕｌｉｎｌｉｋｅｐｒｏｔｅｉｎ，ＣＭＬ）、�d��Ｂ�gh

（ｃａｌｃｉ

ｎｅｕｒｉｎＢｌｉｋｅｐｒｏｔｅｉｎ，ＣＢＬ）���gh

（ＣＢＬｉｎｔｅｒ

ａｃｔｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅｓ，ＣＩＰＫ），�~å&�ø�g

hü

。
h�Kmijjkl`i<�¡¢defg

h(�

、
kÀ:(�w ~³´M2£¤

，
ªCde

fgh}jklzIl���ÂÃm��nÉ­

©

，
o¸�³´45NpqSrst

。

１　d���gh��

（ＣＤＰＫ）

ＣＤＰＫM�Ｃａ２＋�e¾f

，
}#$��)uk

v~}�wBC�D1:z+�BM2

，
Ì`Ê�

I'd'Tx5¥jk¹z�jkl@�m_`y

¡*z�B�

［４］。ＣＤＰＫ=１Î Ｎ{þeu¶�

Ì|３Î³}}~eu¶

［
��eu¶

，
)�Oeu

¶�Ｃ{þ�d�eu¶

（４ÎdefghＥＦ�

�eu

）］，
<d�gh(�`

，
ÅＣＤＰＫ=gh�

��:

，
½Ｃａ２＋ ef��|)uu�,áz+Ì

ÂÃ

。

��

，
�trò�/�,¿�jk,¿�３４�

ＡｔＣＤＰＫｓ，Ì`�５� ＣＤＰＫ<jkl`/ùÀ

Á

，
S�x ＣＤＰＫ１４、ＣＤＰＫ１６、ＣＤＰＫ１７、ＣＤＰＫ３２

�ＣＤＰＫ３４；�１２�ＣＤＰＫ½jklÀÁ/ù´

@

［５］；
�ＣＤＰＫＮþ���ＧＦＰ（�[��gh

）
}

ＣＤＰＫ,¿ÂÃ�câM2

。
45Àc

，ＣＤＰＫ１４

�ＣＤＰＫ３４�|jkl�Ô]@�

（
ì２）；ＣＤ

ＰＫ３２�|jklmÀÁ�M2°�câ

，
Ìjk

lýþvw��1�

［６］，
×ＣＤＰＫ１４Å�ù�Oj

klº�

，ＣＤＰＫ１７�mÀÁ}jklº��Ù�

UV

。
¢E

，
¿ＣＤＰＫ１７�ＣＤＰＫ３４�Ｃａ２＋ Lx

H|pq�r���¯

，
�p/jklTþ@�P

Q

，
C×àＣＤＰＫ１７�ＣＤＰＫ３４<w�jkl`�

ûÀÁ

［７］。
Ò�

，ＣＤＰＫ１１�ＣＤＰＫ２４M�Ｃａ２＋�

I�V1¿T

，
}�êＫ＋KyＡＫＴ６=��M2

，

��M����@�� eu

，
<üt¡³¢M2

，

z@LxH|

，
°!����jkl@��ÂÃ

［８］。

�&£¤¥`�２JＣＤＰＫｓ（ＰｉＣＤＰＫ１�ＰｉＣＤ

２２１２ !　"　#　$　%　&　　　　　　　　　　　　　　　　　　　３６¦



ì２　defghS�~M2��

Ｆｉｇ．２　Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄｆｕｎｃｔｉｏｎｔｙｐｅｓｏｆｃａｌｃｉｕｍｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｓ

ＰＫ２）<jkl`/ùÀÁ

。
Ì`

，ＰｉＣＤＰＫ１AB

��jkl@�Ô:

，ＰｉＣＤＰＫ２§S½jklº�

�¨

。
mÀÁ�ＰｉＣＤＰＫ１�ＰｉＣＤＰＫ２©*àj

kl@�Ôz@ñá

，
àjkl@��ùª«

，
ª@

w��Tþ

。
¬EÀÁ�­ÀÁ�ＰｉＣＤＰＫ１®¯

°jkl�@�Ô

，
*Ã½lT±²�|Ｃａ２＋-ù

¡³�´

，
e´ÀcＰｉＣＤＰＫ１*ÃS½�¨Ｃａ２＋

èõµ¶

。
×ＰｉＣＤＰＫ２�ÀÁå,ájkl�@

�Ô:

、
¹zQ~@�võ

，
;�Ojklº�@

�

［９］，
ÀcＣＤＰＫ１�ＣＤＰＫ２}jkl@�=¡¢

M2

。
Ò�

，
S·ÀcＰｉＣＤＰＫ１½�/�ＣＤＰＫ１７

°�o�

，
)N=７８％ø9:

，ＰｉＣＤＰＫ１¸½<¹

ºjkÀÁ�ＣＤＰＫ=７７％ ø9:

［１０］。ＰｉＣＤＰＫ１

AB�»]i|z@ütrs

，
�z���:

，
×

ＰｉＣＤＰＫ２s8å&�teu

，
�trs®¼½�Y

z@

，
»]M2ä®¾½i| Srsz@

。
�&

�/�#$@�zI¿ám_`

，
��jklº�

@��À,ÁÂÃ®æＣＤＰＫ１７�ＣＤＰＫ２４ÄÅ

S'\@ÆÇ:

［１１］，
ÀcＣＤＰＫ<#$@�m_`

��¡¢ÂÃ

。
Ì|$üeu

，
È�ÉÊÁ��:

ËÌÍÎ�Ｃａ２＋ �Ï8Ｃａ２＋ -ù.ùvw

［４］；
4

5Àc

，ＰｉＣＤＰＫ１�:rsjkËègh

［１２］，
ÉÊ

�Ð Ñ Ò Ó ½ � : Ô

（ｒｅａｃｔｉｖｅｏｘｙｇｅｎｓｐｅｃｉｅｓ，

ＲＯＳ）LxSTz@³¢M2

，
©}jklTþ@�

���BM2

［１３］，
ËèghÕ�ÉÊüÖ×¾��

O

，
àjklØÙ@�

［１４］。
¹ºjk`ZrＣＤＰＫ

�ÀÁ¡Ï8jkl@�

，
;ÚÛ���OÜ~d

ÝÞÜE§³ß

［１０］。
}jklTþ`a sＣａ２＋

-ù.ùS·ÀcＣａ２＋-ù.ù½-ù¡³ s

���:¡³³´

［１５］。

２　d�gh

（ＣＡＭ）

ＣＡＭ xàái<âÕ@$`

，
ã8=��j

k¹z~jkl@�M2�ø�defgh

，
s8

jk¹zó�Kfjk¹z3ä�ÉÊü~jkl

Êå` � ＣＡＭ，v w ½ l T þ ^ ³ æ Ｃａ２＋ -

ù

［１６］。ＣＡＭ (�)u¡=���:

，
ÅKm½

Ｃａ２＋³¢M2

，
�vwＣａ２＋ＣａＭYf1

，
M2�I

çb

，
C×,ághu�

。ＣＡＭ �Éèeu�æ

éê�

，
=ëÎé３ÎdefghＥＦ��eu�

w�Ｃａ２＋ eu¶

［１７］。
,¿�ìíâã

，
�/�(

��７�w îX４�d�ghï,

（ＣａＭｌ／４；

ＣａＭ２／３，５；ＣａＭ６；ＣａＭ７）
［１８］，

ÌqÅ³Æ５ÎÀ

,Á

。

Ï2âÐðñòó

，
×ＣＡＭ ©ôðñ�jk

lÉÊü`

［１９］，
jklTþ^ ＣＡＭ õ=ö/�

:

，
¿�ＣＡＭ �:��8efd'T

，
×÷-ù

ＣＡＭ�O�:$üSÜ

，
ª,ájkl@�Ô

［２０］。

é8øýùjklÉÊ�ú:ＣＡＭ Æû¡³*5

¥jkl�º�

，
�ú:ＣＡＭ ½ÝÞÜ Ｗ７ａｇａｒ

ｏｓｅ~ ＥＧＴＡ ³ ¢ M 2

，
§ Ã ü W j k l º �

PQ

［２１］。

45âã

，
Ùz�９０�=ëÎýÔÕþÕÁe

feu¶�ghü½ＣＡＭ q³¢´@

［２２］，
ÿ�g

hüAB�)ＢＺＩＰ、ＷＲＫＹ� ＭＹＢ{!¿T(

�

［２３］，ＣＡＭ½{!��¿T

（ＣＡＭＴＡ）ef

，
5à

l�Æ�ÿ�{!¿T�ghü½ＣＡＭ ef

［２４］。

ＣＡＭＴＡ<#$�J@¤�è`z+��ÂÃ

，
È

H|��Lx

［２５］、
è"#$kvＣａ２＋ ç7m_è

õµ¶

［２６］
~V1%�&'()Lxm

，
ÿ�d�g

３２１２１０Ä　　　　　　　　　　　　　　89:

，
m

：
defgh}jk@�zI��45¥¦



h**+Ì|defghM2

，
È),�O�Ｃａ２＋

-

（Ａｕｔｏｉｎｈｉｂｔｅｄ Ｃａｌｃｉｕｍ ＡＴＰａｓｅ，ＡＣＡ２）�

Ｃａ２＋ＡＴＰ��:¾ＣＰＫ１ÊÁ] Ｎ{þeu¶

�OM2

，
ß®5¥ＡＣＡ２ ¢ＣＡＭef

［２７］。ＣＡＭ

½Ｃａ２＋³¢M2./�

，
0�üt�ef½��Ê

å¾1��:üP

［２８］。ＣＡＭx°�}~�ø�â

Õgh

，
�ＣＡＭ 1¦�ghü(�

，
éìû�Ç

Ｃａ２＋¢defghＥＦ��eueu¶efÌ|e

u¶�w

［２９］。
Ì`ＣＡＭ２}#$@Ë@�z+�

BM2

，
K¼ＣＡＭ２2rjklº��ê

，
ª<j

kl@�m_`�,áＣａ２＋-ù�Lx{|K3

，

z+e1Ｃａ２＋�ÂÃ

，
×ＣＡＭ２�ＣＡＭ７©*5

¥jkl@�

（
ì２）。

３　�d�gh

（ＣＭＬ）

ＣＭＬx���zGÅi8#$1��ø�d

efgh

。
Ì)u�4no�z��:

，
ÅKm½

d��:ghq¢M,á�Içb

，
z+d�ÂÃ

。

ＣＭＬ(�5ã8îXghø�ghü(�

，
=de

fghＥＦ��eu

，
½ＣＡＭ =１６％À,ÁÂÃ

¢ú:

［１８］。
�/�`５０� ＣＭＬｓ©ã8îXg

h

，
ÿ�ＣＭＬcÆWûÂÃ:defghＥＦ��

eu

［３０］。
O¼ＣＭＬ6ãÊügh

，
; S�7ü

89�ＣＭＬ½tz@M2

［３０］。
}�/� ＡＦＦＹ

ＭＥＴＲＫＡＴＨ１,¿:;ìíS·âã

，
<=`�

４８�ＣＭＬｓ,¿

，
�１９�<jkl`ÀÁ

，９��

>ÀÁ

，
 S,¿{!EÄKµÆû®câ³/

。

Ì`

，ＣＭＬ３９<jk¹zÄqÀÁ¡�

；１１�,¿

（ＣＭＬ２、ＣＭＬ３、ＣＭＬ１４、ＣＭＬ１５、ＣＭＬ１６、ＣＭＬ２０、

ＣＭＬ２１、ＣＭＬ２４、ＣＭＬ３９、ＣＭＬ４２、ＣＭＬ４９）<jk

l@� Ä q À Á ¡ �

。
? ð @ � x

，
  S , ¿

（ＣＭＬ６、ＣＭＬ１３、ＣＭＬ２５、ＣＭＬ２８）©<jk¹z

~jkl@�Äq/ùÀÁ

［３１］。

ＣＭＬ２５�³´45Àc

，
M�ＣＭＬgh(�

`ø�=Ｃａ２＋ ef�:w 

，ＣＭＬ２５àái<8

w�jkï~@��jkl`

，ＣＭＬ２５ghABA

}ÉÊüz@i|M2

。
Ì`

，ＣＭＬ２５`6qBà

jklＣａ２＋-ù¡³

，ＣＭＬ２５xKmＣａ２＋i|�

�Ｋ＋�Ö

，
�5¥jk¹z~jklº��ø�

�Bdefgh

［３２］，
CＣＭＬ２５ÂÃ:z+

，
*Ã½

l�D²Tþ^Ｃａ２＋-ù,á³´

。
Ò�45â

ã

，
�/�ＣＭＬ２４½Ｃａ２＋ �ＣＭＬ２４Ëègh�

Ei|z@³¢M2

，
¥×UVjk¹z~jkl

º�

（
ì２）

［３３］；
×ＣＭＬ２１Å<mÀÁEâF�O

jklº�

，
;�ùGHjkl

，
jkl�ù½I@

�³Jª«�１８％
［３４］，

;Ì%��,¿mÀÁÎ1

½I@�jklqÔ:@�ª�câÆÇ

［３５］；
})

K¡L�MNOPＦ１ jk¹z�±Qgh�êR

Se´�üTS·

，
U�jk¹z~jklº�³

´� � B d e f g h ＣＭＬ４９，ª u V ３５Ｓ ½

ＬＡＴ５２WèT�ßXＣＭＬ４９�ÀÁY1

，
e´â

ã

，
ßX{,¿#Zjk¹zQâF÷8}[Kµ

，

jkl�ù¸câª«

。
<�

，ＣＭＬ４９<¡¢f\

�ÀÁS·]c�,¿<¡¢f\©z@ÀÁ

，
j

k¹z�ＣＭＬ４９,¿ÀÁû�¹z±�２．７３^

，

ＣＭＬ４９<�/�@�zI�_`©i<ÀÁ

，
;À

ÁûKµö÷

［１８］。
¿jkli<Wû¡¢��d

efgh�ÀÁ

，
a�2HbGHcd45ＣＭＬ

}jkl�M2£O

，
eÃKmqofgＣＭＬ½

Ì|ghq³¢M2£O

，
¥øhiÛ45ＣＭＬ

}jk¹zjÌxjklº����M2

。

6*��'��}ＣＭＬ½jk¹z~jkl

º�M2´A�45� S¥¦

，
;õ^8�h_

`

，
O¼8�,¿ÂÃ�£Oä�÷¥øh45�

zG

［３４］。

４　�d��Ｂ�gh

（ＣＢＬ）

ＣＢＬxø�°8zG��defgh

，
=k�

Ｃａ２＋eu¶

，
ã8Hl�e¾f

。ＣＢＬ?¢ＣＩＰＫ

³¢M2HlLx

，
�z+)u�:

，
Ì`ＣＩＰＫx

#$1�Z��=ÑÀÁ

／
mÀÁeu¶�gh�

�

［３６］，
Ì\f$ＣＢＬＣＩＰＫde¾f=�ST

，
8

ＣＢＬ� Ｎ{ þ r s ï É Ê

［３７］，
� n � � ＣＢＬ

ＣＩＰＫ\f$VoWXＣａ２＋�Lx[

，
üP}ÉÊ

��Ｃａ２＋Lxe&Ãp

［３８］。
<�

，
�ＳＮＦ１gh�

��&xＣＢＬ�çgh

［３９］，
S½#$1���É

Êkvm_

，
cq�¨'Tèõµ¶~#$1�ß

1m

。
ÿ�defgh�mÀÁ

，
®�Ojklº

�

，
�|jkl�Ô]@�

。
<�

，ＣＢＬghä<

rr#$1�d'TÆû

、
jklTþ@�d��

:~jklst@�µ¶:��z+�BM2

［４０］。

�&�/�`=１０�ＣＢＬｓ，�ÐuÃìíS

·１０�ＣＢＬｓ，âã４�ＣＢＬｓ（ＣＢＬ１、ＣＢＬ２，ＣＢＬ３

�ＣＢＬ９）<w�jk

、
Kfjk�jkl`À

Á

［４１］。ＣＢＬ１½ ＣＢＬ９©<vwjkl`»¼À

Á

，
;)NmÀÁ¡Ï8jkl@�~võzI

；
�

ìíS·Àc

，
wÂ�|ÿ�À�?ＣＢＬ１8üt

/xrs

，
¢EByＣａ２＋zo½ＣＢＬ１(４sbd

４２１２ !　"　#　$　%　&　　　　　　　　　　　　　　　　　　　３６¦



efgh ＥＦ��eueu¶wÂef

。
<�

，

ＣＢＬ１�ＣＢＬ９}jkl@���¾üt¡ Ｋ＋ -

ùD`�¨

［４２］，
{�wＫ＋-ù¡³E

，
8�/�j

kl`mÀÁ�ＣＢＬ１�ＣＢＬ９ÃüPjklº�

|e:

；
×Ｋ＋ -ù}÷E

，
jkl�ùá«

，
{�

 Ｋ＋-ù¡³

，ＣＢＬ１�ＣＢＬ９rrmÀÁ©âF

}÷jk¹zQ

，
ª,ájklvõ

。ＣＢＬ１�

ＣＢＬ９mÀÁ�|vwkl�ùá«

，
~wÌýþ

±W

。
ÿ�45e´Àc

，
Dù�¨ütＣＢＬ１�

ＣＢＬ９��Kµxjk»¼¹z

、
jklÔ:@�

�´�

。
�<��

，ＣＢＬ１�ＣＢＬ９¸*�¨jk

`��'Tqèõµ¶

。
}vwjkl`ＣＢＬ２�

ＣＢＬ３45Àc

，
)NÀ,ÁÂÃ=９２％ø9:

，
©

<jklÉÊ３Î¡¢zI_`}ïÉÊèõr

s

，
ÿÀcＣＢＬ２�ＣＢＬ３*ÃS½��vwjk

l�Ä¾@�~�Ô]@�

。ＣＢＬ３mÀÁUVj

kl�Ô]@�

，
��OjklTþº�

，
GHjk

llð

（
ì２）；³æ s�ＣＢＬ２Å�Ojklº

�

，
;åâFGHjkllð

［３４］。
é<*�

，
mÀ

Á�ＣＢＬ１、ＣＢＬ２、ＣＢＬ３�ＣＢＬ９©�Ojklº

�

，
� ＣＢＬ２åâ F G H j k l T þ �

，ＣＢＬ１、

ＣＢＬ３� ＣＢＬ９©�|jklTþ±²

，
Ì`�

ＣＢＬ１½ＣＢＬ９AB�,ájkl� Ｋ＋ -ù}j

klýþz+M2

。

５　��gh

（ＣＩＰＫ）

ＣＩＰＫx½ＣＢＬ¢M�Zr��

，
¢���½

ＣＢＬ¢M�z�:

，
z+d�ÂÃ

。ＣＩＰＫ(�w

 AB<ør-ùKµ�Ｃａ２＋�

，
i|�w q}

~�¶Ｃþ���eu¶¢ＣＢＬ³¢M2

［３６］，
�

vw ＣＢＬＣＩＰＫ � S T H e f

，
C × z @ L x

H|

。

ＣＩＰＫ½ＣＢＬz@³¢M2

，
�S½��jk

lÉÊ�è

。
Ì`

，
mÀÁ�ＣＩＰＫ１２�|�/�

jklTþ�Ô]@�

，
¿� ＣＢＬ２� ＣＢＬ３½

ＣＩＰＫ１２z@��ÀÁ

，
�|ＣＩＰＫ１２ÊÁ]��:

üP

，
C×±²Þ3ª`6jklÔ:@�

［４３］。

�45Àc

，
½ＣＩＰＫ１２/ù³æ�ＣＩＰＫ１９，

}�/�jkl@�¢�=câ��M2

，ＣＩＰＫ１９

8jkl`ZÇ:ÀÁ

，
;mÀÁ®�zjkl�

Ô]@�

，
ÀcＣＩＰＫ１２½ＣＩＰＫ１９i<ÂÃ��

。

jkl�½l�ＣＩＰＫ１９ÀÁ

，
©��jkl»¼

Ô:@�

；
�Õ ＣＩＰＫ１９|9í:jk¡I

，
;

ＣＩＰＫ１９mÀÁ�zjkl�Ô]@�

（
ì２）。<

�

，
�Ｌａｔ５２WèTWè��ＣＩＰＫîXÂÃ½Ｎ

{þＧＦＰ³4fÀÁ

，
Ï2,¿�4

，
¬EÀÁv

wjkl�4feu

，
e´ÀcＣＩＰＫ１９ＧＦＰmÀ

Á®/ù�zjkl�Ô]@�

。

ＣＩＰＫ１９½ＣＩＰＫ１２©*/ù�zjkl�Ô

]@�

，
WW}÷jklº�Q

，
Ìq*Ãi<ÂÃ

��

。
¡¢�^<8

，ＣＩＰＫ１２ABs�½ＣＢＬ２p

ＣＢＬ３³¢M2

，
�üPÊÁ]��:

，
C×±²Þ

3

，
° ! } � / � j k l º � � � � O M 2

；

ＣＩＰＫ１９§ABséi|Ｃａ２＋Ö

，
��jkl@�

Ô:

，ＣＩＰＫÆûm/pm÷

，
©�|jklTþ�

Ô@�

［４４］。ＯｓＣＩＰＫ２５� ＯｓＣＩＰＫ２６½¹º��

ÄÀÁ�¹ºＣＤＰＫ,¿/ù³æ

，
Ì`éßX£

O\@�OM2�|jkl�@�

［４５］。

６　Ì|���defgh

�¡©ABdefgh(�

，
ä�~Ì|��

jkl@��defgh

，
t@ghx*��üt

、

Ê7

、
ËèghefＣａ２＋��jkl@��ø�d

efgh

，
ÌM2£¤<8ef Ｃａ２＋ ütvw

Ｃａ２＋LxKy

，
�¥§t:@$%�è

，
ÈLxH

|

，
C×z+d�ÂÃ

，
��jkl@�zI

［４６］。

jklTþ/-ùt@gh

（ａｎｎｅｘｉｎ）½/-

ùＣａ２＋�i

，
¢Ｃａ２＋efjklñ�23

、
t@g

h�~z+defÂÃ=no@A

［４７］。
�&��

�#$1`S'�t@gh

，
}ËèÉÊÒÓ

、

ＭＥＭ—t

，Ｃａ２＋`=�oÂÃ

，
ÿ�eu285¥

jklº�

。
<�

，ａｎｎｅｘｉｎ５��jklº�

，
ª

<w�jkl`ZrÀÁ

，
2��|jkl@�

（
ì

２）；×jklzI)_`

，ａｎｎｅｘｉｎ５Å}jkl�

}�M2

，
jklØÙ¥øh@�E

，
é8ａｎｎｅｘ

ｉｎ５ÂÃKµ��

，
àjkl°!�]áv

［４８］。
}

�/�８Î(�t@ghÀ,ÁÂÃ¥§Jö

，
e

´Àc

，
t@gh<jklzI�ÄÀÁûö/

，
ª

*ÃS½��jklÔ:@�

。
<�

，
t@ghÀ

Áû<S½�Ô:º� sÈ��

、
jklm¸®

¡�

［４９］。
Ò�45Àc

，ＢｏＡｎｎｅｘｉｎ２8jk¹z

±ÄÀÁ��

，
���rs��zG

，
t@gh ¡

8¹ºjkl

［５０］，ＡｎｎｅｘｉｎＤ２、ＡｎｎｅｘｉｎＤ６�Ａｎ

ｎｅｘｉｎＤ７<�/�jf\`©z@ÀÁ

［５１］。

７　2e½¦¸

�¡©}defghS�­©

，
�~��de

fgh}jklM2�¯ÆÇ:�¨f­©

，
ef

５２１２１０Ä　　　　　　　　　　　　　　89:

，
m

：
defgh}jk@�zI��45¥¦



��45w´Àc

，
ÅＣＤＰＫø�defgh)u

=gh���:

，
*no½Ｃａ２＋ef�|)uu�

,á

，
z+��ÂÃ

；
×ＣＡＭ、ＣＭＬ)u©¡=�

�:ÂÃ

，
?�qoM2

，
�z)u��:

，
ÓNÆ

Ç<8ＣＡＭ �¢Ｃａ２＋³¢M2���jkl

，
×

ＣＭＬÅKmd��:ghq³¢M2

，
�,á�I

çb

，
z+d�ÂÃ

；ＣＢＬz+���:�¯¢=

ZÇ:

，
ÅKm½ZÇ:¢M��ＣＩＰＫ³¢M2

，

HlLx�z+)u��:

，ＣＩＰＫM�ＣＢＬçg

h

，
} j k l � � ¢ � ? ½ ＣＢＬ e f

，
� @ w

ＣＩＰＫＣＢＬ\f$��¯

，
z+d�ÂÃ

。
<�

，
�

W�defgh�¡¢(�w }jklº�½Ô

:���M2x´¸¡¢

，
*Ã=5¥

、
�Op�c

âM2

。

���

，
45£ }#$defgh(���

、

M2£¤�~}jkl���x1m��¦¤®ø

r_ù�45

，̀
�`¼�¥íâãdefgh(

�W¼ìw }jkl�@�zI���B��M

2

，
;äi<O¼å&defgh(�w �÷z

G

，
defgh³´M2£¤

、
rs¦$¸�÷¥ø

hi§

，
Èdefghrsüt

、
ÉÊüx¨ør½

defghJ�³´

，ＥＦ��gh�ìû~eu

��½defghz+ÂÃ:�q=©�ª«*

¬

，
defghz+d�ÂÃ½jkl`Ì|�Æ

$üq�´@x¨�¥øh45�Fqm

。
²±

，

1W}jkl³´defghJ�~M2£¤¼�

:¥øhi§w�defghM2jklµ¶�A

B45�ê

。
³Læ­³´¤®45¡6iÛ

，
d

efgh}jklº�M2ÿø45�¯®¢Ú°

±

，
defgh}jklº���M245Kµ®

¢Ú¥h½²³

。

ST!O

：

［１］　ＳＴＥＥＲＭ，ＳＴＥＥＲＪ．Ｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｔｉｐｇｒｏｗｔｈ［Ｊ］．犖犲狑犘犺狔

狋狅犾狅犵犻狊狋，１９８９，１１１（３）：３２３３５８．

［２］　ＴＲＩＳＨＡ．ＳｅｘｕａｌＲｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｉｎＡｎｇｉｏｓｐｅｒｍＰｌａｎｔｓ（Ｓｔｅｐｓ）［ＥＢ／

ＯＬ］．２０１３．ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｂｉｏｌｏｇｙｄｉｓｃｕｓｓｉｏｎ．ｃｏｍ／ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ／

ｓｅｘｕａｌｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｉｎａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｐｌａｎｔｓｓｔｅｐｓ／６５０６．ｈｔｍ．

［３］　ＢＲＥＷＪ，ＫＮＡＣＫＢ．Ｔｈｅｅｓｓｅｎｔｉａｌｒｏｌｅｏｆｃａｌｃｉｕｍｉｏｎｉｎｐｏｌ

ｌｅｎｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎａｎｄｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｇｒｏｗｔｈ［Ｊ］．犃犿犲狉犻犮犪狀犑狅狌狉狀犪犾

狅犳犅狅狋犪狀狔，１９６３，８５９８６５．

［４］　ＭＡＬＨＯＲ，ＲＥＡＤＮ，ＴＲＥＷＡＶＡＳＡ．Ｃａｌｃｉｕｍｃｈａｎｎｅｌａｃ

ｔｉｖｉｔｙｄｕｒｉｎｇｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｇｒｏｗｔｈａｎｄｒｅｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ［Ｊ］．犜犺犲

犘犾犪狀狋犆犲犾犾，１９９５，７（８）：１１７３１１８４．

［５］　ＨＡＲＰＥＲＪ，ＢＲＥＴＯＮＧ，ＨＡＲＭＯＮＡ．ＤｅｃｏｄｉｎｇＣａ２＋ｓｉｇ

ｎａｌｓｔｈｒｏｕｇｈｐｌａｎｔｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅｓ［Ｊ］．犃狀狀狌．犚犲狏．犘犾犪狀狋犅犻

狅犾．，２００４５５：２６３２８８．

［６］　ＹＯＯＮＧ，ＤＯＷＤＰ，ＧＩＬＲＯＹＳ，犲狋犪犾．Ｃａｌｃｉｕｍｄｅｐｅｎｄｅｎｔ

ｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅｉｓｏｆｏｒｍｓｉｎＰｅｔｕｎｉａｈａｖｅｄｉｓｔｉｎｃｔｆｕｎｃｔｉｏｎｓｉｎ

ｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｇｒｏｗｔｈ，ｉｎｃｌｕｄｉｎｇｒｅｇｕｌａｔｉｎｇｐｏｌａｒｉｔｙ［Ｊ］．犜犺犲

犘犾犪狀狋犆犲犾犾，２００６，１８（４）：８６７８７８．

［７］　ＰＯＤＥＬＬＳ，ＧＲＩＢＳＫＯＶＭ．ＰｒｅｄｉｃｔｉｎｇＮｔｅｒｍｉｎａｌ犿狔狉犻狊狋狅狔

犾犪狋犻狅狀ｓｉｔｅｓｉｎｐｌａｎｔｐｒｏｔｅｉｎｓ［Ｊ］．犅犿犮犌犲狀狅犿犻犮狊，２００４，５

（１）：１．

［８］　ＺＨＡＯＬ，ＳＨＥＮＬ，ＺＨＡＮＧＷ．Ｃａ２＋ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｐｒｏｔｅｉｎ犽犻

狀犪狊犲１１ａｎｄ２４ｍｏｄｕｌａｔｅｔｈｅａｃｔｉｖｉｔｙｏｆｔｈｅｉｎｗａｒｄｒｅｃｔｉｆｙｉｎｇ

Ｋ＋ｃｈａｎｎｅｌｓｉｎ犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊ｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｓ［Ｊ］．犜犺犲犘犾犪狀狋犆犲犾犾，

２０１３，２５（２）：６４９６６１．

［９］　ＹＯＯＮＧ，ＤＯＷＤＰ，ＧＩＬＲＯＹＳ．Ｃａｌｃｉｕｍｄｅｐｅｎｄｅｎｔｐｒｏｔｅｉｎ

ｋｉｎａｓｅｉｓｏｆｏｒｍｓｉｎＰｅｔｕｎｉａｈａｖｅｄｉｓｔｉｎｃｔｆｕｎｃｔｉｏｎｓｉｎｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅ

ｇｒｏｗｔｈ，ｉｎｃｌｕｄｉｎｇｒｅｇｕｌａｔｉｎｇｐｏｌａｒｉｔｙ［Ｊ］．犜犺犲犘犾犪狀狋犆犲犾犾，

２００６，１８（４）：８６７８７８．

［１０］　ＥＳＴＲＵＣＨＪ，ＫＡＤＷＥＬＬＳ，ＭＥＲＬＩＮＥ．Ｃｌｏｎｉｎｇａｎｄｃｈａｒａｃ

ｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆａｍａｉｚｅｐｏｌｌｅｎｓｐｅｃｉｆｉｃｃａｌｃｉｕｍｄｅｐｅｎｄｅｎｔｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ

ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅ［Ｊ］．犘狉狅犮犲犲犱犻狀犵狊狅犳狋犺犲犖犪狋犻狅狀犪犾

犃犮犪犱犲犿狔狅犳犛犮犻犲狀犮犲狊，１９９４，９１（１９）：８８３７８８４１．

［１１］　ＨＲＡＢＡＫＥ．Ｃａｌｃｉｕｍｄｅｐｅｎｄｅｎｔｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅｓａｎｄｔｈｅｉｒｒｅｌａ

ｔｉｖｅｓ［Ｊ］．犃犱狏犪狀犮犲狊犻狀犅狅狋犪狀犻犮犪犾犚犲狊犲犪狉犮犺，２０００，３２：１８５２２３．

［１２］　ＥＶＡＮＳＣ，ＨＡＲＭＯＮＡ，犲狋犪犾．Ｃａｌｃｉｕｍｄｅｐｅｎｄｅｎｔｐｒｏｔｅｉｎ

ｋｉｎａｓｅｉｓｌｏｃａｌｉｚｅｄｗｉｔｈＦａｃｔｉｎｉｎｐｌａｎｔｃｅｌｌｓ［Ｊ］．犆犲犾犾犕狅狋犻犾犻狋狔

犪狀犱狋犺犲犆狔狋狅狊犽犲犾犲狋狅狀，１９８９，１２（１）：１２２２．

［１３］　ＨＥＰＬＥＲＰ，ＶＩＤＡＬＩＬ，ＣＨＥＵＮＧＡ．Ｐｏｌａｒｉｚｅｄｃｅｌｌｇｒｏｗｔｈ

ｉｎｈｉｇｈｅｒｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．犃狀狀狌犪犾犚犲狏犻犲狑狅犳犆犲犾犾犪狀犱犇犲狏犲犾狅狆

犿犲狀狋犪犾犅犻狅犾狅犵狔，２００１，１７（１）：１５９１８７．

［１４］　ＶＩＤＡＬＩＬ，ＭＣＫＥＮＮＡＳ，ＨＥＰＬＥＲＰ．Ａｃｔｉｎｐｏｌｙｍｅｒｉｚａｔｉｏｎｉｓ

ｅｓｓｅｎｔｉａｌｆｏｒｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｇｒｏｗｔｈ［Ｊ］．犕狅犾犲犮狌犾犪狉犅犻狅犾狅犵狔狅犳狋犺犲

犆犲犾犾，２００１，１２（８）：２５３４２５４５．

［１５］　ＭＯＵＴＩＮＨＯＡ，ＴＲＥＷＡＶＡＳ Ａ，ＭＡＬＨ?Ｒ．Ｒｅｌｏｃａｔｉｏｎｏｆａ

Ｃａ２＋ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅａｃｔｉｖｉｔｙｄｕｒｉｎｇｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｒｅｏｒｉｅｎ

ｔａｔｉｏｎ［Ｊ］．犜犺犲犘犾犪狀狋犆犲犾犾，１９９８，１０（９）：１４９９１５０９．

［１６］　ＭＣＣＵＢＢＩＮＡ，ＲＩＴＣＨＩＥＳ，ＳＷＡＮＳＯＮ Ｓ．Ｔｈｅｃａｌｃｉｕｍｄｅ

ｐｅｎｄｅｎｔｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅ犎狏犆犇犘犓１ｍｅｄｉａｔｅｓｔｈｅｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｃａｃｉｄ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｏｆｔｈｅｂａｒｌｅｙａｌｅｕｒｏｎｅｔｈｒｏｕｇｈｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｖａｃｕｏｌａｒ

ｆｕｎｃｔｉｏｎ［Ｊ］．犜犺犲犘犾犪狀狋犑狅狌狉狀犪犾，２００４，３９（２）：２０６２１８．

［１７］　ＰＡＴＩＬＳ，ＴＡＫＥＺＡＷＡＤ，ＰＯＯＶＡＩＡＨＢ．Ｃｈｉｍｅｒｉｃｐｌａｎｔ

ｃａｌｃｉｕｍ／ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅｇｅｎｅｗｉｔｈａｎｅｕ

ｒａｌｖｉｓｉｎｉｎｌｉｋｅｃａｌｃｉｕｍｂｉｎｄｉｎｇｄｏｍａｉｎ［Ｊ］．犘狉狅犮犲犲犱犻狀犵狊狅犳

狋犺犲犖犪狋犻狅狀犪犾犃犮犪犱犲犿狔狅犳犛犮犻犲狀犮犲狊，１９９５，９２（１１）：４８９７

４９０１．

［１８］　ＭＣＣＯＲＭＡＣＫＥ，ＴＳＡＩＹ，ＢＲＡＡＭＪ．Ｈａｎｄｌｉｎｇｃａｌｃｉｕｍ

ｓｉｇｎａｌｉｎｇ：犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊犆犪犕狊ａｎｄ犆犕犔狊［Ｊ］．犜狉犲狀犱狊犻狀犘犾犪狀狋

犛犮犻犲狀犮犲，２００５，１０（８）：３８３３８９．

［１９］　ＭＯＵＴＩＮＨＯＡ，ＬＯＶＥＪ，ＴＲＥＷＡＶＡＳＡ．Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆ

ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎｐｒｏｔｅｉｎａｎｄ犿犚犖犃ｉｎｇｒｏｗｉｎｇｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｓ［Ｊ］．

犛犲狓狌犪犾犘犾犪狀狋犚犲狆狉狅犱狌犮狋犻狅狀，１９９８，１１（３）：１３１１３９．

［２０］　ＲＡＴＯＣ，ＭＯＮＴＥＩＲＯＤ，ＨＥＰＬＥＲＰ．Ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎａｃｔｉｖｉｔｙ

ａｎｄ犮犃犕犘ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇｍｏｄｕｌａｔｅｇｒｏｗｔｈａｎｄａｐｉｃａｌｓｅｃｒｅｔｉｏｎｉｎ

ｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｓ［Ｊ］．犜犺犲犘犾犪狀狋犑狅狌狉狀犪犾，２００４，３８（６）：８８７８９７．

６２１２ !　"　#　$　%　&　　　　　　　　　　　　　　　　　　　３６¦



［２１］　ＭＡＬ，ＳＵＮＤ．Ｔｈｅｅｆｆｅｃｔｓｏｆｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒｃａｌｍｏｄｕｌｉｎｏｎｉｎ

ｉｔｉａｔｉｏｎｏｆ犺犻狆狆犲犪狊狋狉狌犿狉狌狋犻犾狌犿 ｐｏｌｌｅｎｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎａｎｄｔｕｂｅ

ｇｒｏｗｔｈ［Ｊ］．犘犾犪狀狋犪，１９９７，２０２（３）：３３６３４０．

［２２］　ＲＥＤＤＹＡ，ＡＬＩＧ，ＣＥＬＥＳＮＩＫ Ｈ．Ｃｏｐｉｎｇｗｉｔｈｓｔｒｅｓｓｅｓ：

ｒｏｌｅｓｏｆｃａｌｃｉｕｍａｎｄｃａｌｃｉｕｍ／ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎｒｅｇｕｌａｔｅｄｇｅｎｅｅｘ

ｐｒｅｓｓｉｏｎ［Ｊ］．犜犺犲犘犾犪狀狋犆犲犾犾，２０１１，２３（６）：２０１０２０３２．

［２３］　ＤＵＬ，ＡＬＩＧ，ＳＩＭＯＮＳＫ．Ｃａ２＋／ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎｒｅｇｕｌａｔｅｓｓａｌｉ

ｃｙｌｉｃａｃｉｄｍｅｄｉａｔｅｄｐｌａｎｔｉｍｍｕｎｉｔｙ［Ｊ］．犖犪狋狌狉犲，２００９，４５７（７

２３３）：１１５４１１５８．

［２４］　ＧＡＬＯＮＹ，ＦＩＮＫＬＥＲＡ，ＦＲＯＭＭＨ．Ｃａｌｃｉｕｍｒｅｇｕｌａｔｅｄｔｒａｎ

ｓｃｒｉｐｔｉｏｎｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．犕狅犾犲犮狌犾犪狉犘犾犪狀狋，２０１０，３（４）：６５３６６９．

［２５］　ＧＡＬＯＮＹ，ＡＬＯＮＩＲ，ＮＡＣＨＭＩＡＳＤ．ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎｂｉｎｄｉｎｇ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｃｔｉｖａｔｏｒ１ ｍｅｄｉａｔｅｓ犪狌狓犻狀ｓｉｇｎａｌｉｎｇａｎｄｒｅ

ｓｐｏｎｄｓｔｏｓｔｒｅｓｓｅｓｉｎ犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊［Ｊ］．犘犾犪狀狋犪，２０１０，２３２

（１）：１６５１７８．

［２６］　ＦＲＡＮＺＳ，ＥＨＬＥＲＴＢ，ＬＩＥＳＥＡ．Ｃａｌｃｉｕｍｄｅｐｅｎｄｅｎｔｐｒｏ

ｔｅｉｎｋｉｎａｓｅ犆犘犓２１ｆｕｎｃｔｉｏｎｓｉｎ犪犫犻狅狋犻犮ｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｅｉｎ犃狉

犪犫犻犱狅狆狊犻狊狋犺犪犾犻犪狀犪［Ｊ］．犕狅犾犲犮狌犾犪狉犘犾犪狀狋，２０１１，４（１）：８３９６．

［２７］　ＨＡＲＰＥＲＪ，ＨＯＮＧＢ，ＨＷＡＮＧＩ．Ａｎｏｖｅｌｃａｌｍｏｄｕｌｉｎｒｅｇ

ｕｌａｔｅｄＣａ２＋ＡＴＰＡＳＥ（犃犆犃２）ｆｒｏｍ犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊ｗｉｔｈａｎ犖

狋犲狉犿犻狀犪犾犪狌狋狅犻狀犺犻犫犻狋狅狉狔犱狅犿犪犻狀［Ｊ］．犑狅狌狉狀犪犾狅犳犅犻狅犾狅犵犻犮犪犾

犆犺犲犿犻狊狋狉狔，１９９８，２７３（２）：１０９９１１０６．

［２８］　ＹＡＮＧＴ，ＣＨＡＵＤＨＵＲＩＳ，ＹＡＮＧＬ．Ａｃａｌｃｉｕｍ／ｃａｌｍｏｄｕ

ｌｉｎｒｅｇｕｌａｔｅｄｍｅｍｂｅｒｏｆｔｈｅｒｅｃｅｐｔｏｒｌｉｋｅｋｉｎａｓｅｆａｍｉｌｙｃｏｎ

ｆｅｒｓｃｏｌｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．犑狅狌狉狀犪犾狅犳犅犻狅犾狅犵犻犮犪犾犆犺犲犿

犻狊狋狉狔，２０１０，２８５（１０）：７１１９７１２６．

［２９］　ＳＮＥＤＤＥＮ Ｗ，ＦＲＯＭＭ Ｈ．ＣＡＬＭＯＤＵＬＩＮＣＡＬＭＯＤＵ

ＬＩＮｒｅｌａｔｅｄｐｒｏｔｅｉｎｓａｎｄｐｌａｎｔｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｔｈｅｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ

［Ｊ］．犜狉犲狀犱狊犻狀犘犾犪狀狋犛犮犻犲狀犮犲，１９９８，３（８）：２９９３０４．

［３０］　ＹＡＮＧＴ，ＰＯＯＶＡＩＡＨＢＷ．犃犚犃犅犐犇犗犘犛犐犛ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＣＨＡＰＥＲＯＮＩＮ１０ｉｓａＣＡＬＭＯＤＵＬＩＮｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ［Ｊ］．

犅犻狅犮犺犲犿犻犮犪犾犪狀犱 犅犻狅狆犺狔狊犻犮犪犾 犚犲狊犲犪狉犮犺 犆狅犿犿狌狀犻犮犪狋犻狅狀狊，

２０００，２７５（２）：６０１６０７．

［３１］　ＷＡＮＧＹ，ＺＨＡＮＧＷＺ，ＳＯＮＧＬＦ．ＴＲＡＮＳＣＲＩＰＴＯＭＥ

ａｎａｌｙｓｅｓｓｈｏｗｃｈａｎｇｅｓｉｎｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｔｏａｃｃｏｍｐａｎｙｐｏｌ

ｌｅｎｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎａｎｄｔｕｂｅｇｒｏｗｔｈｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．犘犾犪狀狋

狆犺狔狊犻狅犾狅犵狔，２００８，１４８（３）：１２０１１２１１．

［３２］　ＷＡＮＧＳＳ，ＤＩＡＯ Ｗ Ｚ，ＹＡＮＧＸ．犪狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊ｔｈａｌｉａｎａ

犆犕犔２５ｍｅｄｉａｔｅｓｔｈｅＣａ２＋ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆＫ＋ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ

ｔｒａｆｆｉｃｋｉｎｇｄｕｒｉｎｇｐｏｌｌｅｎｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎａｎｄｔｕｂｅｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ．

［Ｊ］．犘犾犪狀狋，犆犲犾犾牔 犈狀狏犻狉狅狀犿犲狀狋，２０１５，３８（１１）：２３７２

２３８６．

［３３］　ＹＡＮＧＸ，ＷＡＮＧＳＳ，ＷＡＮＧＭ．Ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎｌｉｋｅｐｒｏｔｅｉｎ

犆犕犔２４ｒｅｇｕｌａｔｅｓｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｇｒｏｗｔｈｂｙｍｏｄｕｌａｔｉｎｇｔｈｅａｃｔｉｎ

ｃｙｔｏｓｋｅｌｅｔｏｎａｎｄｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇｔｈｅｃｙｔｏｓｏｌｉｃＣａｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

［Ｊ］．犘犾犪狀狋犕狅犾犲犮狌犾犪狉犅犻狅犾狅犵狔，２０１４，３（８６）：２２５２３６．

［３４］　ＺＨＯＵＬ，ＦＵＹ，ＹＡＮＧＺ．Ａｇｅｎｏｍｅｗｉｄｅｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｃｈａｒ

ａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｒｅｇｕｌａｔｏｒｙＣａｌｃｉｕｍｓｅｎｓｏｒｓｉｎｐｏｌ

ｌｅｎＴｕｂｅｓ［Ｊ］．犑狅狌狉狀犪犾狅犳犐狀狋犲犵狉犪狋犻狏犲犘犾犪狀狋犅犻狅犾狅犵狔，２００９，

５１（８）：７５１７６１．

［３５］　O:P．MNjklde¾ghîX,¿ＣＭＬ４９�´µ~

ÂÃtr45

［Ｄ］．�¶

：
!/W%

，２０１４．

［３６］　ＬＵＡＮＳ，ＫＵＤＬＡＪ，ＲＯＤＲＩＧＵＥＺＭ．ＣＡＬＭＯＤＵＬＩＮＳ

ａｎｄｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎＢｌｉｋｅｐｒｏｔｅｉｎｓｃａｌｃｉｕｍｓｅｎｓｏｒｓｆｏｒｓｐｅｃｉｆｉｃｓｉｇ

ｎａｌｒｅｓｐｏｎｓｅｃｏｕｐｌｉｎｇｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．犜犺犲犘犾犪狀狋犆犲犾犾，２００２，１４

（ｓｕｐｐｌ１）：Ｓ３８９Ｓ４００．

［３７］　ＢＡＴＩＳＴＩＣ
ˇ
Ｏ，ＳＯＲＥＫＮ，ＳＣＨＬＴＫＥＳ．ＤｕａｌｆａｔｔｙＡＣ

ＹＬｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎｄｅｔｅｒｍｉｎｅｓｔｈｅｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎａｎｄｐｌａｓｍａｍｅｍ

ｂｒａｎｅｔａｒｇｅｔｉｎｇｏｆ犆犅犔／犆犐犘犓 Ｃａ２＋ ｓｉｇｎａｌｉｎｇｃｏｍｐｌｅｘｅｓｉｎ

犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊［Ｊ］．犜犺犲犘犾犪狀狋犆犲犾犾，２００８，２０（５）：１３４６１３６２．

［３８］　ＨＡＳＨＩＭＯＴＯＫ，ＫＵＤＬＡＪ．Ｃａｌｃｉｕｍｄｅｃｏｄｉｎｇｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ

ｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．犅犻狅犮犺犻犿犻犲，２０１１，９３（１２）：２０５４２０５９．

［３９］　ＨＡＬＦＴＥＲＵ，ＩＳＨＩＴＡＮＩＭ，ＺＨＵＪＫ．Ｔｈｅ犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊

犛犗犛２ｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅｐｈｙｓｉｃａｌｌｙｉｎｔｅｒａｃｔｓｗｉｔｈａｎｄｉｓａｃｔｉｖａｔｅｄ

ｂｙｔｈｅｃａｌｃｉｕｍｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ犛犗犛３［Ｊ］．犘狉狅犮犲犲犱犻狀犵狊狅犳狋犺犲

犖犪狋犻狅狀犪犾犃犮犪犱犲犿狔狅犳犛犮犻犲狀犮犲狊，２０００，９７（７）：３７３５３７４０．

［４０］　ＤＲＥＲＵＰＭ，ＳＣＨＬＣＫＩＮＧＫ，ＨＡＳＨＩＭＯＴＯＫ．Ｔｈｅｃａｌｃｉ

ｎｅｕｒｉｎＢｌｉｋｅｃａｌｃｉｕｍｓｅｎｓｏｒｓ犆犅犔１ａｎｄ犆犅犔９ｔｏｇｅｔｈｅｒｗｉｔｈｔｈｅｉｒ

ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅ犆犐犘犓２６ｒｅｇｕｌａｔｅｔｈｅ犪狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊ｎａｄｐｈ

ｏｘｉｄａｓｅｒｂｏｈｆ［Ｊ］．犕狅犾犲犮狌犾犪狉犘犾犪狀狋，２０１３，６（２）：５５９５６９．

［４１］　ＷＡＮＧ ＨＪ，ＷＡＮ ＡＲ，ＪＡＵＨＧＹ．Ａｎａｃｔｉｎｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ，

ＬｌＬＩＭ１，ｍｅｄｉａｔｅｓｃａｌｃｉｕｍａｎｄｈｙｄｒｏｇｅｎｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆａｃｔｉｎｄｙ

ｎａｍｉｃｓｉｎｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｓ［Ｊ］．犘犾犪狀狋狆犺狔狊犻狅犾狅犵狔，２００８，１４７（４）：１

６１９１６３６．

［４２］　Ｍ?ＨＳＡ，ＳＴＥＩＮＨＯＲＳＴＬ，ＨＡＮＪＰ．ＴｈｅｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎＢ

ｌｉｋｅＣａ２＋ｓｅｎｓｏｒｓ犆犅犔１ａｎｄ犆犅犔９ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｐｏｌｌｅｎｇｅｒｍｉｎａ

ｔｉｏｎａｎｄｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｇｒｏｗｔｈｉｎ犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊［Ｊ］．犕狅犾犲犮狌犾犪狉

犘犾犪狀狋，２０１３，６（４）：１１４９１１６２．

［４３］　ＨＥＩＬＭＡＮＮＩ，ＫＵＤＬＡＪ．Ｖａｃｕｏｌａｒ犆犅犔犆犐犘犓１２Ｃａ２＋

ｓｅｎｓｏｒｋｉｎａｓｅｃｏｍｐｌｅｘｅｓａｒｅｒｅｑｕｉｒｅｄｆｏｒｐｏｌａｒｉｚｅｄｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅ

ｇｒｏｗｔｈ［Ｊ］．犆狌狉狉犲狀狋犅犻狅犾狅犵狔，２０１５，２５：１８．

［４４］　ＺＨＯＵＬ，ＬＡＮ Ｗ，ＣＨＥＮＢ．Ａｃａｌｃｉｕｍｓｅｎｓｏｒｒｅｇｕｌａｔｅｄ

ｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅ，ｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎｂｌｉｋｅｐｒｏｔｅｉｎｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ

ｋｉｎａｓｅ１９，ｉｓｒｅｑｕｉｒｅｄｆｏｒｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｇｒｏｗｔｈａｎｄｐｏｌａｒｉｔｙ．

［Ｊ］．犘犾犪狀狋犘犺狔狊犻狅犾狅犵狔，２０１５，１６７（４）：１３５１１３６０．

［４５］　ＤＡＳＲ，ＰＡＮＤＥＹＧ．ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｌａｎａｌｙｓｉｓａｎｄｒｏｌｅｏｆｃａｌｃｉ

ｕｍｒｅｇｕｌａｔｅｄｋｉｎａｓｅｓｉｎａｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓｓｉｇｎａｌｉｎｇ［Ｊ］．犆狌狉狉犲狀狋

犌犲狀狅犿犻犮狊，２０１０，１１（１）：２１３．

［４６］　ＨＯＦＭＡＮＮ Ａ，ＰＲＯＵＳＴＪ，ＤＯＲＯＷＳＫＩＡ．Ａｎｎｅｘｉｎ２４

ｆｒｏｍＣａｐｓｉｃｕｍａｎｎｕｕｍＸｒａｙｓｔｒｕｃｔｕｒｅａｎｄｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌｃｈａｒ

ａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ［Ｊ］．犑狅狌狉狀犪犾狅犳犅犻狅犾狅犵犻犮犪犾犆犺犲犿犻狊狋狉狔，２０００，２７５

（１１）：８０７２８０８２．

［４７］　ＦＲＡＮＫＬＩＮＴＯＮＧＶ．Ｓｉｇｎａｌｉｎｇａｎｄｔｈｅｍｏｄｕｌａｔｉｏｎｏｆｐｏｌ

ｌｅｎｔｕｂｅｇｒｏｗｔｈ［Ｊ］．犜犺犲犘犾犪狀狋犆犲犾犾，１９９９，１１（４）：７２７７３８．

［４８］　ＺＨＵＪ，ＹＵＡＮＳ，ＧＵＯＷ．Ａｎｎｅｘｉｎ５ｉｓｅｓｓｅｎｔｉａｌｆｏｒｐｏｌｌｅｎ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｉｎ犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊［Ｊ］．犕狅犾犲犮狌犾犪狉犘犾犪狀狋，２０１４，７

（４）：７５１７５４．

［４９］　·¸¹

，
º¤»．t@gh�ÂÃ½��45¥¦

［Ｊ］．@$

òó¥¦

，２０１２，２（３）：１５７１６４．

ＨＵＡＮＧＹＱ，ＺＵＯＫＪ．Ａｄｖａｎｃｅｓｉｎｆｕｎｃｔｉｏｎａｎｄｒｅｇｕｌａ

ｔｉｏｎｏｆａｎｎｅｘｉｎ［Ｊ］．犆狌狉狉犲狀狋犅犻狅狋犲犮犺狀狅犾狅犵狔，２０１２，２（３）：

１５７１６４．

［５０］　¼½¾

，
O:P

，
¿　c

，
m．e�MNjkt@gh,¿�

´µ~ÌÀÁS·

［Ｊ］．ÀÁ%&

，２０１２，３９（８）：１５６７１５７４．

ＳＵＮＺＪ，ＸＵＪＱ，ＳＯＮＧ Ｍ，犲狋犪犾．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｃｌｏｎｉｎｇａｎｄ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆａｎｎｅｘｉｎｇｅｎｅｆｒｏｍｃａｂｂａｇｅ［Ｊ］．犃犮狋犪

犎狅狉狋犻犮狌犾狋狌狉犪犲犛犻狀犻犮犪，２０１２，３９（８）：１５６７１５７４．

［５１］　ＣＡＮＴＥＲＯＡ，ＢＡＲＴＨＡＫＵＲＳ，ＢＵＳＨＡＲＴＴ．Ｅｘｐｒｅｓ

ｓｉｏｎｐｒｏｆｉｌｉｎｇｏｆｔｈｅ犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊ａｎｎｅｘｉｎｇｅｎｅｆａｍｉｌｙｄｕｒｉｎｇ

ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ，ｄｅｅｔｉｏｌａｔｉｏｎａｎｄａｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．犘犾犪狀狋犘犺狔狊

犻狅犾狅犵狔犪狀犱犅犻狅犮犺犲犿犻狊狋狉狔，２００６，４４（１）：１３２４．

（
!"

：
#$%

）　　

７２１２１０Ä　　　　　　　　　　　　　　89:

，
m

：
defgh}jk@�zI��45¥¦


