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Streszczenie: Wapn jest wszechobecnym, kluczowym przekaznikiem, odgrywajacym istotna i uniwersalna
role w sygnalizacji komorkowej. Wykazano, ze kation ten dziala, jako wewnatrzkomérkowy regulator w
wielu aspektach wzrostu i rozwoju roslin, a takze odpowiedzi na stres. Pod wplywem bodZzcow generowa-
ne sa czaso-przestrzenne fale wapniowe o charakterystycznej czgstotliwosci i amplitudzie drgan dla dzia-
tajacego bodzca. Takie specyficzne wzrosty stezenia jonéw Ca®* w cytozolu zwane ,,sygnaturg Ca>™ sg
odbierane, interpretowane i przenoszone na elementy efektorowe przez specjalne rodzaje biatek sensoro-
wych, takich jak: kalmodulina (CaM), biatka podobne do kalcyneuryny B (CBL) czy kinazy zalezne od
wapnia (CDPK) zawierajace strukturalne motywy wiazace jony Ca®" zwane motywami dloni EF. Kalmo-
dulina nalezy do gltéwnej rodziny wapniowych bialek sensorowych, ktore odgrywaja kluczowa rolg w
komorkowej kaskadzie sygnatowej. Nie ma ona aktywnosci katalitycznej, ale wiazac Ca®" ulega konforma-
cyjnym zmianom, przez co jest w stanie aktywowac lub modulowaé wiele bialek efektorowych. CaM jest
biatkiem wystepujacym u wszystkich eukariontow, a sygnalizacje z udzialem Ca**/CaM cechuje pewne
podobienstwo. Jednakze, pod kilkoma wzglgdami zar6wno kalmodulina, jak i jej biatka efektorowe wyka-
zuja cechy charakterystyczne wylacznie dla roslin. Podczas gdy drozdze maja tylko pojedynczy gen CaM,
zas typowe genomy zwierzgce zawierajq kilka gendw kalmodulinowych, to roslinne genomy charaktery-
7uja si¢ obecnoscia rodziny genéw CaM kodujacych identyczne biatka kalmoduliny lub izoformy o wyso-
kim stopniu podobienstwa. Dodatkowo, rosliny dysponuja szczegélnym zestawem licznych biatek po-
dobnych do kalmoduliny (CML). Pomimo ze biatka CML wykazujq znaczne réznice strukturalne w sto-
sunku do typowej CaM, maja jednak analogiczne domeny EF i co najmniej 15-procentowe podobienstwo.
Zaréwno kalmodulina, jak i biatka CML oddzialujq z biatkami zawierajacymi domeny wiazace CaM. Do-
tychczas zostato poznanych ponad 80 takich biatek. Okreslono ich funkcje fizjologiczne, a takze uczestnic-
two w réznorodnych aspektach zycia komoérki. Przedstawiony artykul podsumowuje aktualny stan wie-
dzy dotyczacej udziatu biatek CaM i CML w procesach rozwojowych i adaptacji roslin do warunkow
Srodowiska.

Stowa kluczowe: jony wapnia, kalmodulina, bialka kalmodulino-podobne.

*Praca powstata podczas realizacji projektu badawczego nr N N310 141435 finansowanego
przez Ministerstwo Nauki i Szkolnictwa Wyzszego.
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Summary: Calcium is an ubiquitous, crucial second messenger, that plays an essential and versatile role in
cellular signaling. It has been shown to act as an intracellular regulator in many aspects of plant growth,
development and stress responses. Many distinct signals induce spatial and temporal Ca®*spikes as well
as the frequency and amplitude of Ca®" oscillations. Such stimulus-specific elevations in cytosolic Ca*"
jons concentration called 'Ca®" signatures' are sensed, interpreted, and transduced to downstream elements
by several types of Ca> sensor proteins such as calmodulins (CaMs), calcineurin B-like proteins (CBLs)
or calcium - dependent protein kinases (CDPKs). All of them contain high-affinity Ca**-binding sites,
called the 'EF-hand' motif. The calmodulin family is a major class of calcium sensor proteins, which play
a crucial role in cellular signaling cascades. It has no catalytic activity of its own but upon binding Ca**
undergoes conformational changes and complex Ca®*/CaM activates or modulates numerous target prote-
ins.CaM is one of the most conserved proteins in all eukaryotes and there are some similarities in Ca®*/
calmodulin-mediated signaling. However, several features of CaM and its downstream effector proteins
are unique to plants. While yeats have only a single CaM gene, and animal genomes typically contain only
a few CaM genes, plant ones have multiple CaM genes that encode identical CaMs or highly similar
isoforms within a single plant species. A particular set of CaM isoforms and CaM-like proteins (CMLs)
are present in plant cells. The family of CaM-related proteins (CMLs), exhibiting significant differences
with the typical CaM, was identified as encoding proteins that contain CaM-like EF hand structures and
share at least 15% homology with CaM in amino acid residues. Diverse CaM isoforms and CMLs interact
with downstream targets containing CaM-binding domains. To date, more than 80 different types of
CaM-binding proteins have been identified and their physiological functions are implicated in diverse
aspects of cellular processes. This review summarizes recent views on the role of CaM and CML proteins
in plant development and adaptation to environmental stimuli.

Key words: calcium ions, calmodulin, CaM-like proteins

WSTEP

Od wielu lat dyskutowanym problemem jest zdolnos¢ komorek do odbioru i
wlasciwej odpowiedzi fizjologicznej na licznie dziatajace czynniki wewnetrzne
(rozwojowe) i czynniki zewnetrzne (Srodowiskowe). Rozchodzenie i wzmacnianie
sygnalow angazuje szybkie zmiany poziomu wewnatrzkomdérkowych wtornych
przekaznikéw informacji, takich jak: jony wapnia (Ca®"), cykliczne nukleotydy
(cAMP i cGMP) i fosfatydyloinozytole [8]. Te wtérne przekazniki przenosza
nastgpnie informacje na szereg efektorow, takich jak: enzymy, bialka cytoszkieletu
czy czynniki transkrypcyjne, ktére wplywaja na aktywnos¢ metaboliczng czy
procesy rozwojowe (ryc. 1).

W komérkach eukariotycznych Ca’* jest uniwersalnym wtérnym przekaznikiem,
elementem, uruchamiajacym fizjologiczne zmiany w odpowiedzi na egzogenne i
endogenne czynniki stymulujace. Wysokie stezenie wapnia jest toksyczne i zaburza
procesy komoérkowe. Stad w niestymulowanych komorkach stezenie jonéw Ca”" jest
utrzymywane na niskim poziomie (100—200 nM) poprzez ich usuwanie do apoplastu
czy organelli komorkowych, takich jak wakuola czy endoplazmatyczne retikulum (1
mM) [8, 43]. Bodzce, takie jak: hormony, swiatlo, grawitacja, abiotyczne czynniki
stresowe, a takze oddzialywania z organizmami symbiotycznymi i patogenami,
wykorzystuja jony wapnia w charakterze posrednika wewnatrzkomorkowego i
wszystkie one powoduja chwilowy wzrost stezenia Ca>* w cytozolu. Te pulsy Ca**
odgrywaja role sygnalow komorkowych i wpltywaja na zmiany funkcjonowania
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RYCINA 1. Sygnalizacja wapniowa z udzialem bialek wiazacych wapn. W odpowiedzi na czynniki
stymulujace (rozwojowe i Srodowiskowe) nastgpuje czasowy wzrost stezenia Ca w cytoplazmie i
organellach komorkowych. Czaso-przestrzenne zmiany wapniowe (sygnatura wapnia) s odczytywane
przez szereg czujnikow wapniowych, takich jak: CaM, CML, CDPK czy CLB/CIPK. Oddziatujq one
nastepnie z biatkami lub DNA modulujac ich aktywnos$¢ biochemiczng czy transkrypcyjna (na podstawie
[8, 43], zmodyfikowane)

FIGURE 1. Calcium signaling involving calcium-binding proteins. Responses to stimulating factors (develop-
mental and environmental), are followed by a temporary increase in Ca  concentration in the cytoplasm and
cell organellsz; These spatio-temporal changes in calcium concentration (calcium signature) are then decoded by
asuite of Ca  sensor proteins such as CaM, CML, CDPK or CLB/CIPK. Then they interact with proteins or
DNA and modulate their biochemical and transcriptional activity (based on [8, 43], moditied)

komorki. Wykonujac pomiary stezenia wapnia in vivo wykazano, ze wzor takiego
pulsu, nazywanego sygnaturg wapniowa, jest charakterystyczny dla danego bodzca.
Wzorce sygnatur r6znig si¢ amplituda, czasem trwania, lokalizacjg i czestotliwoscia
oscylacji wapniowych [26, 43]. Dzieki tak zakodowanej informacji mozliwy jest jej
precyzyjny odbiodr przez kolejne elementy w szlaku transdukcji sygnatu, co powoduje
wiasciwa odpowiedz komorkowa.

Komérki angazuja szereg biatek wiazacych wapn CBP (ang. Ca’ -Binding
Protein), funkcjonujacych jako biatka sensorowe, zdolnych do odczytywania
wiadomosci zapisanej w sygnaturze wapnia i zamiany jej na odpowiedz bioche-
miczna. Biatka te po zwiazaniu tego kationu ulegaja konformacyjnym zmianom, co
umozliwia ich interakcje z elementami efektorowymi [17]. Wigkszos$¢ z tych biatek
ma motyw dioni EF, ktérego struktura pozwala na wiazanie z wysokim powino-
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wactwem pojedynczego jonu Ca’’. Na podstawie liczby i organizacji motywéw dloni
EF oraz obecnosci innych funkcjonalnych domen biatka zdolne do wigzania jondw
wapniowych zostaly podzielone na kilka klas. Wiekszos¢ naszej wiedzy o biatkach
z motywem dloni EF dotyczy kalmoduliny (CaM) i biatek podobnych do kalmoduliny
— CMLs (ang. CalModulin Like-proteins), bialek podobnych do kalcyneuryny B
— CBLs (ang. Calcineurin B-Like proteins) oraz kinaz biatkowych zaleznych od
wapnia — CDPKs (ang. Calcium-Dependent Protein Kinases). Biatka rodziny
CDPK sg klasa roslinnych kinaz bialkowych, ktére zawieraja domeng kinazowa oraz
domeng¢ wiazaca wapn z 4 motywami dloni EF, a ich aktywnos¢ jest stymulowana
przez mikromolarne stezenie Ca®'. Innym przyktadem enzyméw, ktorych aktywnosé
jest regulowana przez jony Ca®’, sa kinazy zalezne od Ca®’/CaM — CCaMK, ktére
w C-koncowej domenie regulatorowej maja 3 motywy dloni EF, a aktywacja enzymu
zachodzi posrednio przez zawiazanie kompleksu Ca’>*/CaM. Obie klasy kinaz s to
biatka odpowiadajace (ang. sensor responders), bedace zardwno receptorami, jak
i przekaznikami sygnatu wapniowego [20]. Pozostate biatka wigzace wapn, wliczajac
w to CaM, CML i CBL, nie maja wlasciwosci katalitycznych i funkcjonuja jako
czujniki przekaznikowe (ang. sensor relay), dziatajace poprzez zalezne od wapnia
interakcje z biatkami efektorowymi [8, 20] (ryc. 2).
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RYCINA 2. Domenowa budowa gtownych klas czujnikow Ca’ u roslin. Czarne kwadraty stanowia
miejsca wiazania wapnia (EF); szary kwadrat oznacza domen¢ EF o niekonwencjonalnej budowie (na
podstawie [8], zmodyfikowane)

FIGURE 2. Domain organization of the main classes of Ca’ sensorsin plants. Black boxes represent calcium
binding sites (EF), gray box means EF domain of the unconventional building (based on [8], modified)
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Nalezy nadmienié, ze podczas gdy CaM jest bialkiem uniwersalnym, ktorego
obecnos$¢ zostata odkryta u wszystkich eukariontow, to CML, CDPK i CBL
wystepuja wylacznie u roslin i niektorych pierwotniakow.

ROSLINNA KALMODULINA I BIALKA KALMODULINO-PODOBNE

Kalmodulina (CaM), male kwasne bialko zawierajace cztery motywy dloni EF
jest jednym z najlepiej scharakteryzowanych wapniowych bialek sensorowych [8,
43]. Wiazanie jonéw Ca*’ przez CaM indukuje konformacyjne zmiany tego bialka,
w nastepstwie ktorych wyeksponowane zostaja ujemnie natadowane powierzchnie
hydrofobowe zdolne do oddzialywania z biatkami docelowymi. Pomimo ze kalmodulina
nie ma wiasciwosci enzymatycznych, to kompleks Ca**/CaM kontroluje réznorodne
procesy komorkowe regulujac aktywnos¢ licznych biatek.

Do dzisiaj zidentyfikowano i okreslono fizjologiczna funkcj¢ ponad 50 réznych
biatek wigzacych kalmoduline. Ich udzial stwierdzono w réznych procesach
komodrkowych obejmujacych regulacje metabolizmu, funkcjonowanie cytoszkieletu,
funkcjonowanie szlakow sygnatowych fitohormondw, transport jondw, fosforylacje i
defosforylacje biatek, metabolizm fosfolipidow czy regulacje transkrypcji [3, 25].

Jedna z uderzajacych roznic pomigdzy sygnalizacja wapniowa u roslin i zwierzat
jest liczba genow kodujacych CaM, izoformy CaM i biatka kalmodulino-podobne.
W przypadku grzybdéw opisano pojedynczy gen kodujacy CaM u Saccharomyces,
za$ w genomie kregowcow istnieje kilka takich gendw (np. 3 geny CaM u czlowie-
ka). Genomy roslinne natomiast zawieraja szereg gendw kodujacych identyczne
kalmoduliny, wiele izoform CaM o wysokim stopniu podobienstwa, jak rowniez biatka
podobne do kalmoduliny (geny CML), wykazujace znaczne rozbieznosci strukturalne
w odniesieniu do typowych CaM [43].

Analiza genomu Arabidopsis thaliana wykazata obecnos¢ ok. 250 genow
kodujacych biatka majace przynajmniej jeden motyw dloni EF. Siedem z nich (4tCaM1
do 7) zostato zidentyfikowanych jako geny kodujace 4 izoformy biatka CaM, ktorych
sekwencje aminokwasowe wykazuja 97-99% homologi¢. Nazwane one zostaly
Ltypowymi CaM” ze wzgledu na ich wysokie podobienstwo (89%) do biatek
kalmoduliny obecnych u kregowcow czy owadéw [38]. Jednoczesnie zidentyfikowano
szereg bialek spokrewnionych z CaM (CML). W genomie Arabidopsis thaliana
zidentyfikowano 50 genow kodujacych potencjalne biatka CML, podczas gdy u ryzu
jest ich 26. W przeciwienstwie do kalmoduliny biatka CML, o dtugosci od 83 do 330
reszt aminokwasowych, maja od 2 do 6 motywdéw dloni EF, nie maja zadnych innych
znanych domen funkcjonalnych oraz charakteryzuja si¢ przynajmniej 15%
podobienstwem do typowej CaM (AtCaM2) [2, 38]. Badania zmierzajace do poznania
genomdw roslinnych potwierdzity r6znorodnosé CaM i CML takze u innych gatunkow
roslin, np. luceny siewnej (Medicago sativa) i soi (Glycine max) [43].

Analizy sekwencji biatkowych CML wskazaty r6znice aminokwasowe w obrebie
motywu dloni EF, ktore moga wplywac¢ na koordynacje jondw wapnia i w
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konsekwencji modyfikowaé¢ powinowactwo biatka do Ca®*. Pozwala to przypusz-
czalnie biatkom CML réznie reagowac na sygnal wapniowy. Jednakze dowody
doswiadczalne, potwierdzajace ta hipoteze, zostaly przedstawione tylko dla ograni-
czonej liczby biatek [8, 43]. Ponadto, réznice pomiedzy CML nie ograniczaja si¢
jedynie do motywow dloni EF. Wykazano, ze roznice w aktywnosci NtCBK2, kinazy
biatkowej wiazacej CaM z tytoniu, byly spowodowane przylaczaniem réznych
izoform kalmoduliny. Trzy izoformy CaM (NtCaM1, NtCaM3 i NtCaM13) wiazace
sig¢ z NtCBK2, maja inne state dysocjacji. NtCBK2 wykazuje najwyzsze
powinowactwo do NtCaM3 i NtCaM13. W przypadku kinazy NAD (NADK) z
Arabidopsis zaobserwowano natomiast r6zng aktywacje przez CaM i biatka CML.
NADK byta w pelni aktywowana jedynie przez typowa CaM w obecnosci jondw
wapniowych, natomiast w roznym stopniu przez biatka CML (AtCML2-3-10-18-
39-42-43-47). Pomimo tego, iz AtCML10 wykazuje jedynie 64% podobienstwa do
typowej CaM, to jednak wlasnie ta izoforma jest w stanie w pelni zaktywowac
naturalng NADK w warunkach in vitro, czego przyczyna moze by¢ wystgpowanie
na koncu C dodatkowych 42 aminokwaséw. Pozostate z testowanych biatek CML
aktywuja NADK niewiele powyzej poziomu podstawowego. Dane te pokazuja, ze
CaM i CML ro6znig sie zdolnoscia do wiazania i aktywacji regulowanych przez CaM
enzymow w warunkach in vitro [49].

Tak duza réznorodnos¢ biatek CaM i CML w okreslonych obszarach komorek
czy poszczegdlnych tkankach moze wskazywaé na ich wysoka specjalizacj¢ oraz
ich specyficzne rozmieszczenie. Najwigksza pula CaM jest w cytozolu, lecz jej
obecno$¢ potwierdzono takze w jadrze, peroksysomach i w macierzy zewnatrz-
komodrkowej [8]. Izoforma AtCMLI18 z Arabidopsis thaliana, zostata zidentyfi-
kowana jako biatko wakuolarne zdolne do interakcji z C koncowym obszarem bialka
AtNHX1, wakuolarnym wymiennikiem Na'/H" [54]. Dwie izoformy CML,
PhCaM53 z petunii oraz OsCaMé61 z ryzu, maja dodatkowe aminokwasy na C
koncu, ktére sa wymagane do skutecznej prenylacji i subkomorkowej lokalizacji
biatek [31]. Prenylowana PhCaM53 zwiazana jest z plazmolemma, podczas gdy
nieprenylowana forma jest zlokalizowana w jadrze. Co wazniejsze, ekspresja
PhCaM53 u roslin typu dzikiego lub mutanta majacego biatko nieprenylowanane
powoduje wyrazne zmiany morfologiczne [43].

FUNKCJONALNA ROZNORODNOSC BIALEK WIAZACYCH
KALMODULINE

Biatka regulowane przez CaM zostaly poznane dzigki zastosowaniu techniki
interakcji biatko-biatko. Do roslinnych bialek wiazacych CaM — CaMBP (ang. CaM
Binding Proteins), ktorych do chwili obecnej zidentyfikowano okoto 80, zaliczamy
kilka enzymow, biatka zwiazane z cytoszkieletem, przekazniki jonowe, biatka
opiekuncze, czynniki transkrypcyjne, kinazy bialkowe, fosfatazy oraz biatka o
nieznanych dotychczas funkcjach. Typowe izoformy CaM sa obecne u wszystkich
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eukariontdw, stad nie jest zaskoczeniem, ze okoto jedna trzecia biatek CaMBP jest
homologiczna pomigdzy ro$linami a innymi organizmami. Pozostala cze$¢ stanowig
biatka homologiczne wystepujace zarowno u roslin, jak i u innych organizméw, ale
regulacja przez CaM znana jest tylko u roslin oraz biatka specyficzne wylacznie
dla roslin [3, 43]. Pomimo istnienia duzej grupy CaMBP, ciagle identyfikowane sa
nowe biatka docelowe dla CaM. Nalezy takze zaznaczy¢, ze niektore biatka CaMBP,
takie jak wakuolarny wymiennik Na'/H" AtNHX1 oraz aktywator transkrypcyjny
AtMYB?2 z Arabidopsis oddzialuja z biatkami CML [54, 56]. Tak szeroka gama
biatek aktywowanych przez kalmoduling sugeruje, ze szlaki Ca’>"/CaM wystepujace
u roslin s wyraznie bardziej zréznicowane niz u innych organizmow.

Dotychczas poszukiwanie roslinnych bialek CaMBP prowadzono stosujac gldwnie
typowe izoformy CaM, nie uzywajac biatek CML, co ograniczyto pole poszukiwan.
Obecnie w nastepstwie poznawania genomow roslinnych, do oszacowania komplet-
nego zbioru biatek wiazacych CaM wykorzystuje si¢ sekwencje genomowe i cDNA
kodujace potencjalne miejsca bialkowych domen wigzacych CaM — CaMBD (ang.
CaM-Binding Domain). Kalmodulina wiaze si¢ do wielu bialek poprzez maly obszar
sktadajacy si¢ z reszt zasadowych i hydrofobowych tworzacych zasadowa helise.
Kompilacja sekwencji biatek docelowych CaM doprowadzita do okreslenia kilku
miejsc CaMBD na podstawie rozmieszczenia reszt hydrofobowych. Sekwencje te
naleza do tak zwanych motywow 1-10 i 1-14, znanych jako miejsca wigzace CaM
w obecnosci jonow wapniowych. Opisano takze CaMBD, z motywami nazywanymi
1Q, ktére specyficznie wigza CaM przy braku jonéw wapniowych, a oddysocjowuja
przy wzroscie poziomu cytozolowego Ca®". Wydaje sie, ze tylko na podstawie badan
in silico nie jest mozliwe znalezienie wszystkich biatek roslinnych bedacym celem
dla CaM i CML. Rozwiazanie moze przynies¢ rozwoj nowych technik monitoringu
biatkowego, takich jak chipy bialkowe zawierajace proteom roslinny lub techniki
odczytujace mRNA uzyte do zidentyfikowania ludzkich CaMBP [43, 45].

FUNKCJE CAM I CML

Badania molekularne, genetyczne oraz biochemiczne dostarczaja dowodow na
udziat CaM, CML oraz ich biatek docelowych w kontroli proceséw wzrostu i rozwoju
rosliny oraz indukowanych biotycznymi i abiotycznymi czynnikami stresowymi
szlakach transdukcji sygnatu [8, 38, 43].

Procesy rozwojowe

Jednym z proceséw rozwojowych, w ktorych udziat CaM zostat dowiedziony, jest
cykl komérkowy. Biatko Kinezyna-14, nazywane réwniez KCBP (ang. Kinesin-like
Calmodulin Binding Protein), jest jednym z biatek oddzialujacych z kalmodulina, ktdre
uczestniczy w kontroli podziatlow komérkowych, ksztattowaniu komérki i prawidtowej
morfogenezie wloskow [44, 51]. Zahamowanie wigzania CaM do bialka KCBP
powoduje, ze komorki wchodza zbyt wezesnie w faze podziatowa. Biatko z rodziny
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CML (CML42) oddziatuje natomiast z biatkiem KIC (ang. Kinesin-Interacting Ca’" -
binding protein), majacym motyw dtoni EF, ktore rowniez negatywnie reguluje biatko
KCBP. Wloski roslin z nieczynnym genem CML42 charakteryzuja si¢ inng budowa
morfologiczna [10]. Inny czlonek tej rodziny, biatlko CLM20 poprzez oddzialywanie z
biatlkiem TONNEAU1 wptywa na organizacje mikrotubul. Rosliny transgeniczne tonl
typu knock-out wykazyuja odmienny fenotyp rozwojowy spowodowany zaburzeniami
organizacji mikrotubul, ktére wptywaja na losowy podzial komorek [1].

Dobrze udokumentowany jest takze udziat bialek wiazacych CaM w procesie
rozmnazania. Odkryto, ze kinaza biatkowa wiazaca Ca’>"/CaM z tytoniu (NtCBK1)
funkcjonuje jako negatywny regulator kwitnienia. Gen NfCBKI podlega ekspresji w
merystemie wierzchotkowym pedu w czasie wzrostu wegetatywnego, a jego ekspresja
spada drastycznie po przeksztalceniu w merystem kwiatowy. Rosliny tytoniu z
nadekspresja genu NtCBKI maja podwyzszony poziom transkryptu NtCBKI w
merystemie wierzchotkowym pedu, co w efekcie opoznia kwitnienie [19]. Badania
izoform CaM z tytoniu wykazaty, ze kilka z nich stymuluje aktywno$¢ kinazy NtCBK 1
in vitro. Jednakze znaczenie modulacji aktywnosci kinazowej przez CaM podczas
przejscia ze wzrostu wegetatywnego do generatywnego wciaz pozostaje nieznane.

Ustalono, ze w proces kwitnienia Arabidopsis zaangazowane sa dwa inne geny
z rodziny CML (CML24 i CML23). U mutantéw pozbawionych funkcjonalnych
genow (cmi24 i cmi23cmi24) kwitnienie w warunkach dnia dhugiego jest opdznione.
Przeprowadzone analizy sugeruja, ze CML23 i CML24 uczestnicza w kierowanej
przez tlenek azotu (NO) regulacji aktywnosci genu FLC (ang. Flowering Locus
(), co prowadzi¢ moze do kwitnienia [9, 48].

Inna kinaza biatkowa wchodzaca w interakcje z CaM, jest receptor o wlasciwosci
kinaz — SRK (ang. S-locus Receptor Kinase), ktdry uczestniczy w oddzialywaniu pylek-
stupek [26]. SRK jest zlokalizowany w plazmolemmie komérek brodawkowych znamienia
i posredniczy w rozpoznaniu wlasnego pytku poprzez przylaczanie si¢ do matego peptydu
obecnego w warstwie powlekajacej pylek. CaM w sposéb zalezny od jonéw Ca®*
wchodzi w interakcje z domena kinazowa SRK. Poniewaz to oddzialywanie nie ma
bezposredniego wplywu na aktywno$¢ kinazowa tego enzymu, w chwili obecnej nie
wiadomo, jakie jest znaczenie powstawania kompleksu SRK-Ca®'/CaM.

Biatka NPG1 i ACA9 z Arabidopsis, ktore uczestnicza w kietkowaniu pytku i rozwoju
lagiewki, to kolejne peptydy docelowe dla CaM. Biatko NPGI1 (ang. No Pollen
Germination 1) nalezy do specyficznych roslinnych biatlek wiazacych CaM, natomiast
ACAO jest cztonkiem rodziny Ca*'-ATPaz aktywowanych przez Ca*’/CaM [8]. NPG1
uczestniczy w kontrolowaniu kielkowania pytku. Badania na mutantach Arabidopsis
dowiodly, ze pytek niosacy zmutowane allele NPG1 nie jest zdolny do kietkowania. Poza
domeng wigzaca CaM, biatko NPG1 zawiera 34 peptydowe powtdrzenia (ang.
tetratricopeptide repeats), biorace udzial w interakcjach bialko-biatko. Zatem NPG1
prawdopodobnie wchodzi w interakcje z innymi biatkami, ktérych identyfikacja umozliwi
sprecyzowanie funkcji NPG1. Z kolei prowadzone badania zmierzajace do poznania roli
ACA9 wykazaly ze, delecja ACAY prowadzila do uzyskania pdlsterylnych ziaren pytku.
Ziarna te charakteryzowaly si¢ wysokim procentem nieudanych zaplodnien, pomimo ze
lagiewka pytkowa osiagala woreczek zalazkowy. Odkrycie to sugeruje, ze kontrola ilosci
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Ca’" przez ACA9 bedacej transporterem tych jondw jest niezbedna zaréwno do wzrostu
lagiewki pylkowej, jak i zaplodnienia, potwierdzajac jednoczesnie wezesniejsze doniesienia
wykazujace, ze tworzenie gradientu Ca>" na szczycie lagiewki pylkowej jest wazne dla
elongacji tagiewki i jej wzrostu kierunkowego [16]. Uzycie antagonistow CaM powodowato
nieprawidlowy kierunek wzrostu tagiewki pylkowej. Tak wigc, powyzsze dowody pokazuja,
ze bialka ACA9 i NPG1 sg elementami w sygnalizacji wapniowej w czasie rozwoju pytku.

Obecna w kietkujacym ziarnie pyltku kalmodulina bierze takze czynny udzial w
utrzymywaniu prawidlowego wzrostu tagiewki pytkowej, regulujac biatka wiazace
aktyne i wplywajac tym samym na organizacj¢ cytoszkieletu aktynowego. Wykazano,
ze aktywnos$¢ bialka P-135-ABP — viliny z lilii (Lilium longiflorum) ulega ujemnej
regulacji w obecnosci Ca®'/CaM. Biatko to nie bylo zdolne wiaza¢ sie do F-aktyny,
hamujac w ten sposdb wzrost filamentow aktynowych w czesci podwierzchotkowej i
bazalnej tagiewki pytkowej. Dodatkowo, biatko P-135-ABP odpowiedzialne jest takze
za proces fragmentacji filamentow aktynowych, ktéry w rejonie wierzchotkowym
tagiewki rowniez podlegat zahamowaniu w obecnosci kompleksu Ca**/CaM [55].

Odkryto takze interakcje kalmoduliny z cytoplazmatycznymi domenami kinaz
receptorowych, takich jak: RLK4, AtCaMRLK i CLV1, ale we wszystkich tych
przypadkach rola tych oddzialywan pozostaje nieznana [43].

Kalmodulina moze réwniez funkcjonowac jako regulator rozwoju poprzez
interakcje z licznymi czynnikami transkrypcyjnymi (MYB, NAC i WRKY) [27, 41,
56] oraz moze bezposrednio oddzialywaé z DNA regulujac ekspresje gendw, co
promuje zalezny od $wiatta wzrost rosliny [28]. Przykladowo, AtCaM?7 laczy sie
elementem Z-box LRE (ang. Light-Responsive Element) w promotorze genu CAB,
a nadekspresja albo wylaczenie genu typu knock-out AtCaM7 powodowuje
odpowiednio zwigkszenie lub obnizenie poziomu transkryptu genu CABI.

Sygnalizacja hormonalna

Jak wynika z badan zarowno biochemicznych, jak i genetycznych, biatka CaM/
CML biora udzial w szlakach sygnalowych aktywowanych przez hormony. Biatka
SAUR (ang. Small Auxin Up-regulated RNA), odgrywajace rolg we wzroscie
elongacyjnym komérki, oddziatuja z jonami Ca®* [23]. Sugeruje sie, ze geny CMLI2
moga funkcjonowaé¢ w kierowanym przez auksyny ustalaniu polarnosci komorki.
Biatka te negatywnie reguluja aktywnosci kinaz serynowo-treoninowych PINOID,
ktére kontroluja polarny transport auksyn okreslajac lokalizacje¢ biatka PIN [8, 15].

Brasinosteroidy sa kolejna klasa hormondw roslinnych odgrywajacych wazna role
w procesach wzrostu i rozwoju. Odkryto, ze CaM reguluje aktywnos¢ DWFI
(DWARF1) z Arabidopsis, katalaze podobna do cytochromu P450, uczestniczaca
we wczesnym etapie biosyntezy brasinosteroidow. Mutant Arabidopsis nie przeja-
wiajacy aktywnosci DWF1 charakteryzuje si¢ karlowatym i bezptodnym fenotypem.
Fenotyp ten jest odpowiedzia na obnizony poziom brasinosteroidéw, a przywrdcenie
normalnego fenotypu mozna osiagnaé poprzez dodanie egzogennych brasinoste-
roidow badz stosujac nadekspresje¢ petnej dlugosci DWF1, lecz jedynie wtedy, gdy
miejsce wiazania kalmoduliny w DWF1 jest nieuszkodzone. Swiadczy to jedno-
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znacznie o istotnej roli CaM w funkcjonowaniu DWF1 u roslin [12]. Ortologi DWF1
z innych roslin réwniez zawieraja podobne domeny wiazace CaM, co oznacza, ze
regulacja tych bialek za pomocg Ca*/CaM jest powszechna u roélin. Réwniez u
tytoniu w przypadku mutanta dekarboksylazy kwasu glutaminowego — GAD (ang.
Glutamic Acid Decarboxylase) pozbawionego domeny wiazania kalmoduliny
obserwowano kartowaty fenotyp. Powyzsze dane wskazuja jednoznacznie, jak wazna
role odgrywaja bialka regulowane kalmoduling w rozwoju rosliny [8§].

Udzial CaM/CML w stresie biotycznym

Sygnalizacja Ca?"/CaM odgrywa istotna role w odpowiedziach roslin na czynniki
biotyczne, takie jak atak patogena czy symbioza roslin z mikroorganizmami [29]. Szybki
wazrost poziomu wolnego, cytozolowego Ca”" jest powszechna odpowiedzia na infekcje
przez patogeny, a sygnat Ca”" jest konieczny do aktywacji odpowiedzi obronnych, takich
jak indukcja genow zwiazanych z obrong oraz nadwrazliwoscia czy $miercia komorki.
Zidentyfikowane do chwili obecnej elementy obronnych szlakéw sygnatowych
zawierajg réznorodne CaM, CML i biatka wiazace CaM. Posrod wielu genéw CaM
i CML, w odpowiedzi na infekcjg i elicytory patogendw, ekspresji w pierwszej kolejnosci
podlegaja SCaM4 i SCaM> z soji oraz AtCML9 z rzodkiewnika [38, 43].

Rola CaM w reakcjach obronnych zostala dobrze udokumentowana dzigki
funkcjonalnym badaniom nad ro$linami transgenicznymi. Wykazano, ze konstytutywna
ekspresja sojowych SCaM4 i SCaM> w tytoniu oraz rzodkiewniku powoduje zaréwno
aktywacje genow zwigzanych z patogeneza, jak rowniez wzmacnia odpornos¢ na szeroki
zakres patogenow, podczas gdy dwie inne wysoce konserwatywne izoformy SCaM1 i
SCaM2 nie wykazuja tej wlasciwosci. Pozwala to wysuna¢ wnioski, ze istnieje wyrazna
specjalizacja izoform CaM prowadzaca do adekwatnej odpowiedzi na elicytory.

Udokumentowany zostal takze udziat kilku bialek wiazacych CaM w odpowiedzi
obronnej. Wykazano, ze AtBAG®6, biatko wiazace kalmoduling, indukuje programo-
wana $mieré komorki. Liscie Arabidopsis z nadekspresja AtBAG6 wykazuja
rozwijajace si¢ zmiany martwicze [22].

Ponadto, mutacje w innych biatkach wiazacych CaM wywoluja powazne modyfikacje
w generowaniu reakcji obronnej w nastgpstwie infekcji patogenu. Przykladem takiego
biatka sa kanaly bramkowane cyklicznymi nukleotydami — CNGC (ang. Cyclic
Nucleotide-Gated Channels) zawierajace zlokalizowana w cytoplazmie C-koncowa
domeng wiazaca cykliczne nukleotydy oraz miejsce wiazace CaM [7]. Kanaly te sg
przepuszczalne dla kationéw jedno- i dwuwartosciowych, w tym dla Ca*', a ich
aktywacja przez cykliczne nukleotydy jest blokowana przez kompleks Ca®‘/CaM. Rosliny
majace mutacje w CNGC (np. Arabidopsis CNGC2, 11 i 12) cechuje zmieniona
odpowiedz na infekcje oraz konstytutywna aktywacja mechanizméw obronnych. [7].

Jednym z etapéw infekeji jest penetracja komoérek zaatakowanego organizmu, ktora
w pewnych przypadkach prowadzi do aktywacji specjalnego biatka gospodarza. Biatko
MLO — modulator obrony przed patogenem (ang. MilLdew-resistance gene O) jest
integralnym biatkiem blony plazmatycznej, ktére wiaze CaM na cytoplazmatycznym
ogonie karboksylowym. Wykazano, ze mutacje uposledzajace wiazanie CaM z MLO u
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jeczmienia, redukuja aktywnos¢ tych biatek w roslinach, co wskazuje na wazna role
CaM w funkcjonowaniu MLO. Komorki epidermy liscia Arabidopsis 1 jeczmienia, ktore
nie maja funkcjonalnych biatek MLO, sa odporne na penetracje przez grzyby plesniowe,
co $wiadczy o istotnej roli tych biatek w podatnosci rosliny na choroby [40].

Liczne dowody potwierdzaja takze udziat niektérych CML w odpowiedzi na atak
patogenu [5, 50]. Jedno z biatek CML z tytoniu — rgsCaM (ang. regulator of gene
silencing CaM) oddziatuje z TEV (ang. Tabacco Etch Virus) i HCPro (ang. TEV
Helper Component Protease). Indukcja ekspresji rgsCaM zachodzi w odpowiedzi na
infekcje TEV, natomiast HCPro stuzy do posttranskrypcyjnego wyciszania gendw podczas
infekcji wirusowej. Nadekspresja rgsCaM w roslinach transgenicznych powoduje brak
wyciszania gendw indukowanych atakiem wirusa — VIGS (ang. Virus-Induced Gene
Silencing), sugerujac tym samym role rgsCaM jako wewnetrznego supresora VIGS
[8]. U pomidora w wyniku dziatania patogena obserwowana jest ekspresja jednego z
genéw CML, (APRI134), a jego wyciszenie prowadzi do braku reakcji [5]. Natomiast
nadekspresja genu AtCML34 z Arabidopsis, bedacego ortologiem APRI134, powoduje
przyspieszenie reakcji nadwrazliwosci, bedacej nastgpstwem infekcji patogena avirulen-
tnego. Sugeruje to ochronng rolg tych przedstawicieli CML u roslin.

Udziat w reakcjach odpowiedzi na patogeny stwierdzono takze w przypadku innych genow
rodziny CML, takich jak: Hra32 z fasoli, ACRE-31 z tytoniu czy APRI-31 z pomidora [43].

Udziat CaM/CML w symbiozie bakterii z korzeniami roslin motylkowych

Aby zapewni¢ dostawe azotu niezbednego do wzrostu rosliny, wiele roslin
motylkowych wchodzi w symbiotyczne interakcje z bakteriami, ktére potrafig
redukowa¢ azot do jonéw amonowych. Powstanie symbiozy pomiedzy rosling
motylkowa a bakteria wymaga pojawienia si¢ czynnika sygnalizacyjnego Nod,
produkowanego przez bakteri¢ i rozpoznawanego przez komoérki wlosnikowe
gospodarza. Na wczesnym etapie rozpoznawania wazng role, jako przekaznika w
transdukcji sygnatu czynnika Nod, ogrywaja jony Ca”" i biatka wiazace ten kation.
CaM jest centralnym regulatorem symbiozy u wielu gatunkow roslin [8]. Kinazy
CCaMK (ang. Calcium/CalModulin protein Kinase) zostaly zidentyfikowane u
kilku gatunkow roslin, takich jak: komonica (Lotus Japonicus) (LjCCaMK), lucerna
(Medicago tranculata) (MtDMI3), ryz (Oryza sativa) (OsDMI3) i jantar
(Sesbania rostrata) (StCCaMK) [8]. Ich aktywacja jest niezbedna w tworzeniu
zalezno$ci symbiotycznych, gdyz wptywa zaréwno na organizacje brodawki korze-
niowej, jak i kolonizacje korzeni przez bakterie. Zaburzenie aktywnosci kinazy
LjCCaMK prowadzi do spontanicznego tworzenia brodawek, podczas gdy pojawienie
si¢ niefunkcjonalnego biatka MtDMI3, catkowicie hamuje ich rozwdj [47]. Wykazano
takze [4], iz mutacja typu knock-down CCaMK u Sesbania rostrata hamuje
powstawanie brodawek, ale nie wptywa na kolonizacj¢ korzenia przez Rhizobium.
Takze mutanty dmi3 z lucerny i ryzu traca zdolno$¢ do tworzenia wihasciwych
symbioz, co wskazuje, ze penetracja przez bakterie nie jest zalezna od sygnalizacji
wapniowe] z udziatem CCaMK. Interesujace jest, ze ortolog OsDMI3 z ryzu jest
zdolny przywrdci¢ formowanie brodawek u mutanta lucerny, co dowodzi, ze CCaMK
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zachowuje swoja funkcjonalnos¢ pomigdzy gatunkami [18]. Ortologi DMI3/CCaMK
zostaly znalezione u kukurydzy, sorgo czy jeczmienia, ale brak ich u rzodkiewnika.
Nie jest to zaskoczeniem, poniewaz ani rzodkiewnik, ani inne gatunki z rodziny
kapustnych nie tworza brodawek korzeniowych, co sugeruje, ze okreslone kinazy
CCaMK moga wykazywac¢ specyficznos¢ funkcjonalng i bra¢ udziat w tworzeniu
symbiozy typu mikroorganizm-roslina [8, 39].

Analizy, ktore doprowadzily do stwierdzenia jadrowej lokalizacji dmi3, pozwalaja
takze przypuszczaé, ze endogennymi substratami tej klasy kinaz bialkowych moga
by¢ czynniki transkrypcyjne posredniczace w ekspresji genow indukowanych czyn-
nikiem Nod. Ostatnie badania potwierdzily t¢ hipoteze [21,46].

W chwili obecnej istnieje niewiele danych wskazujacych na udziat biatek CML
w symbiozie. Kilka gendéw rodziny CML z Medicago i Lotus podlega ekspresji
podczas procesu powstawania brodawek [32]. Wykazano, ze biatka te maja na
N-koncu odcinki odpowiedzialne za ich przekierowywanie z cytoplazmy do obszaréw
kontaktu komorek roslinnych z bakteria.

Udziat CaM/CML w stresie abiotycznym

Poza udzialem w odpowiedzi na stres biotyczny, sygnalizacja wapniowa odgrywa
wazng rolg w odpowiedzi na szeroka game stresorow abiotycznych, takich jak:
wysokie stezenie soli, chtdd, szok cieplny i osmotyczny oraz zranienie. U wielu roslin
stwierdzono indukcje genow CaM oraz CML w odpowiedzi na te czynniki [43].

W ciagu kilku ostatnich lat poczyniono takze wyrazny postgp w poznaniu roli
biatek CaM, CML oraz ich biatek docelowych podczas stresu osmotycznego i
solnego. Przykladowo, czynnik transkrypcyjny (AtMYB2), ktory reguluje ekspresje
gen6éw odpowiedzi na stres solny i odwodnienie zostal zidentyfikowany jako biatko
wiazace CaM. ScaM4 — indukowana zasoleniem izoforma CaM z soji podnosi
efektywnos¢ wiazania DNA do AtMYB2, natomiast w przypadku ScaM|
obserwowano efekt odwrotny. Nie wiadomo jednak, dlaczego wiazanie tych izoform
CaM do AtMYB2 wplywa na tak odmienng reakcje [56].

Kolejnym biatkiem wiazacym CaM jest AtCaMBP25. Petni ono funkcje negatywnego
efektora w odpowiedzi na stres osmotyczny i solny. AtCaMBP25 nalezy do rodziny
specyficznych biatek roslinnych wiazacych czynniki transkrypcyjne, co sugeruje ich udziat
w ekspresji gendw. Kietkowanie i wzrost elongacyjny korzenia roslin transgenicznych z
nadekspresja AtCaMBP25 byly hamowane przez zwiazki osmotycznie czynne i zasolenie.
Manipulowanie poziomem tego biatka metodami wykorzystujacymi techniki antysens
zmniejszato wrazliwos¢ roslin na powyzsze czynniki stresowe [42].

Dobrze poznanym szlakiem bioracym udzial w odpowiedzi na stres abiotyczny jest
aktywacja przez CaM dekarboksylazy kwasu glutaminowego (GAD). GAD katalizuje
przemiang kwasu glutaminowego do kwasu y-aminomastowego (GABA), ktory ulega
szybkiej aktywacji podczas odpowiedzi na stres. Zaréwno CaM, jak i Ca** wymagane
sa do aktywacji enzymu, o czym $wiadcza wyniki uzyskane z analizy roslin
transgenicznych z forma GDA niezdolna do wigzania CaM. Chociaz rola GABA nie
zostala jeszcze w pelni wyjasniona, uwaza sig, ze wzrost poziomu GABA jest uniwersalng
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odpowiedzia na rozmaite czynniki stresowe, a Scista kontrola aktywnosci GAD i CaM
jest niezbedna dla prawidtowego przebiegu proceséw wzrostu i rozwoju [36].

Wykazano, ze rowniez biatka z rodziny CML uczestnicza w reakcjach odpowiedzi
roslin na stres solny i utrzymywaniu homeostazy jonowej. Gen CML24 z Arabi-
dopsis, ktory poczatkowo byt identyfikowany jako gen indukowany dotykiem, jest
takze zaangazowany w stres solny. Rosliny transgeniczne wykazuja obnizona
wrazliwos¢ na CoCl,, ZnSO, i MgCl, [9].

Innym przyktadem roli sygnalizacji wapniowej w homeostazie jonowej jest
regulacja wymiennikow Na'/H'. Bialka te sq integralnymi elementami blon odgrywa-
jacymi glowna role w homeostazie Na™ i H'. Nalezy podkresli¢, ze w proces
aktywacji wymiennikow Na'/H" zaangazowane sa odmienne, zalezne od jonow
wapnia mechanizmy. Badania mutantéw Arabidopsis, ktore wykazuja nadmierna
wrazliwos¢ na zasolenie — SOS (ang. Salt Over Sensitive), doprowadzity do
scharakteryzowania szlakéw bialek SOS (synonim — szlak regulacyjny CBL/CIPK).
Pierwszy element stanowi czujnik Ca** (SOS3 = CBL), biatko podobne do
kalcyneuryny B, ktore wchodzi w interakcje i aktywuje kinazg biatkowa SOS2
(CIPK) w obecnosci jonéw Ca”*. Zaktywowana kinaza SOS2 aktywuje zlokalizo-
wany w plazmolemmie wymiennik Na"/H" (SOS1), ktory warunkuje pojawienie si¢
tolerancji na zasolenie przez usuwanie Na' z cytozolu [35]. Wykazano, ze obecne
w wakuoli biatko AtCML18 rowniez oddziatuje z C-koncowym regionem AtNHX1,
wakuolarnego wymiennika Na'/H". Interakcja jest zalezna od jonéw Ca*" oraz pH
i spada wraz ze wzrostem pH. Wiazanie AtCML18 do AtNHXI1 modyfikuje
selektywno$¢ wymiennika Na'/H™ obnizajac jego aktywnos¢. Sugeruje sig, ze w
warunkach fizjologicznych, niskie pH i wysokie stezenie Ca’" w wakuoli utrzymuja
AtCMLI18 i AtNHX1 w formie zwiazanej wptywajac hamujaco na jego aktywnosc.
Podwyzszenie wakuolarnego pH, bgdacego nastgpstwem stresu solnego, prowadzi
do rozpadu kompleksu AtCML18 - AtNHX1 i akumulacji Na™ [54].

CMLYI to kolejne biatko uczestniczace w odpowiedzi na stres abiotyczny. Rosliny
z nieaktywnym genem charakteryzuja si¢ zwigkszong tolerancja na stres solny i susze
[37]. Zaobserwowano, ze u mutantéw oraz roslin typu dzikiego proces kietkowania
na pozywce bogatej w mannitol przebiegal identycznie. Roznice pojawiajace si¢ u
roslin z nieczynnym genem CMLY, dotyczyly zahamowania kietkowania przy
zastosowaniu wysokich stezen NaCl. Ponadto mutanty ¢ml/9 wykazuja nadwraz-
liwos¢ na ABA, co moze wskazywa¢, ze CML9 funkcjonuje jako negatywny
regulator zaleznej od ABA tolerancji jedynie na zasolenie.

Kalmodulina jest réwniez kluczowym czujnikiem Ca®" podczas odpowiedzi na stres
podwyzszonej temperatury [34, 52]. AtCaM3 ulega szybkiej akumulacji w warunkach
podwyzszonej temperatury. Mutanty z genem nieaktywnym cechuje spadek tolerancji
na wysoka temperaturg, zas$ u roslin z nadekspresja tego genu zaobserwowano
zwigkszong tolerancje [57]. AtCaM3 moze funkcjonowaé poprzez oddziatlywanie z
wiazaca kalmoduline fosfataza bialkowa AtPP7. Mutanty roslinne z nieaktywnym
genem AtPP7, a takze z jego nadekspresja maja fenotyp analogiczny do roslin
transgenicznych AtCaM3 [34]. Podobne uwarunkowania zostaly zaobserwowane w
przypadku AtCBK3 — biatka wiazacego CaM w obecnosci Ca’*, funkcjonujacego
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w odpowiedzi roslin na stres goraca. Udowodniono, iz biatko AtCBK3 oddziatuje
in vitro z AtHSFA1 bedacym czynnikiem transkrypcyjnym szoku cieplnego [33].

W generowaniu odpowiedzi na pojawienie si¢ czynnika stresowego zaangazowane
sa kinazy MAP (ang. Mitogen Activated Protein kinases). Fosfatazy kinaz MAP
(MKP) regulujg aktywnos¢ tych kinaz, a trzy sposroéd nich: OsMKP z ryzu, AtMPK
z rzodkiewnika i NtMKP z tytoniu oddziatuja z CaM [24, 30]. Fosfataza z ryzu
OsMKP1 wraz z kinazami OsMPK3 i OsMPK6 ulega silnej indukcji w wyniku
zranienia. Utrata funkcji przez OsMKP1 powoduje konstytutywna aktywacje
OsMPK3 i OsMPK6, wskazujac na negatywna rolg regulatorowa OsMPK1 w
sygnalizacji procesu zranienia [30].

W odpowiedzi na stres abiotyczny uczestnicza takze czynniki transkrypcyjne
wigzace kalmoduling w sposob zalezny od Ca®’, zwane CAMTA (ang. CAM-
binding Transcriptonal Activators), ktore u Arabidopsis tworza rodzing sktadajaca
si¢ z 6 cztonkéw. Biatka CAMTA maja konserwatywna domeng CG-1 na koncu
N, przez ktora wigza si¢ do cis-elementow DNA, natomiast za wigzanie kalmoduliny
odpowiedzialny jest koniec karboksylowy [13]. Biatko CAMTAS3 jest modulatorem
ekspresji genu CBF2 przez element regulatorowy CG-1. CBF2 jest czynnikiem
transkrypcyjnym indukujacym ekspresje genow indukowanych chtodem. U mutantéw
camta3 z genem niektywnym czynniki transkrypcyjne indukowane chtodem, tj. CBF1
i ZAT12 podlegajg silnej inhibicji, co wplywa na spadek tolerancji na chtéd [11].
Udowodniono, ze CAMTA3 uczestnicza takze w odpowiedzi na stres biotyczny.
Mutanty camta3 gromadza nadtlenek wodoru (H,O,), co zwigksza ich odpornos¢
na patogeny bakteryjne i grzybowe. Rosliny te charakteryzuje takze konstytutywna
indukcja genow, takich jak PRI, zwiazanych z obrona [14]. Ponadto atak patogena
powodowal znacznie szybsze gromadzenie si¢ kwasu salicylowego (SA) u roslin z
nieaktywnym biatkiem CAMTA, co wskazuje, ze biatko to jest zaangazowane w
regulacj¢ poziomu SA [6]. OsCBT z ryzu, wiazac kalmoduling, inaktywuje czynniki
transkrypcyjne promujac odpowiedz immunologiczng roslin. Kalmodulina moze takze
dodatnio wptywaé na nagromadzenie si¢ SA i obrone przed patogenem, oddziatujac
z bialkiem CBP60g, ktdre jest zwiazane z akumulacja SA indukowang przez MAMP
(ang. Microbe-Associated Molecular Pattern). Udzial wigc CaM w gromadzeniu
SA jest kompleksowy, a kalmodulina spelnia dwie potencjalnie antagonistyczne
funkcje: negatywna i pozytywna [8, 53].

WNIOSKI

U roslin istnieje duza rodzina genow CaM kodujacych blisko spokrewnione izoformy i
réznorodne biatka podobne do kalmoduliny, jak rowniez niezwykle zréznicowany zestaw
biatek docelowych CaM, z ktdrych wiele jest specyficznych wytacznie dla roslin (ryc. 3).

Aktualny stan wiedzy na temat budowy i roli tych bialek wzmacnia poglad, ze
rodzina CaM wyewoluowala, zeby spetnia¢ wielorakie funkcje w procesach fizjolo-
gicznych. Jednakze aby lepiej zrozumieé, kiedy, jak i gdzie rodzina CaM rozpoznaje
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RYCINA 3. Ogélny model sygnalizacji wapniowej z udzialem biatek CaM i CML i ich elementow
docelowych (na podstawie [8], zmodyfikowane)

FIGURE 3. A general model of calcium signaling involving CaM and CML proteins and their diverse
downstream targets (based on [8], modified)

i dekoduje sygnatury Ca’" generowane przez wiele réznorodnych bodzcéw, istnieje
potrzeba dalszych badan funkcjonalnych. Postgpy w proteomice i technikach
wizualizacji elementow komorki oraz badaniach molekularnych beda niewatpliwie
pomocne w badaniach dotyczacych roli kalmoduliny i biatek z nig spokrewnionych
w ogolnym systemie sygnalizacji u roslin.
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