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被子植物助细胞中钙含量的变化
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提要: 助细胞是被子植物受精过程中花粉管进入胚囊并释放精子及其内容物的场所, 而助细胞中不同时期的钙含量与受精

作用的顺利完成密切相关。在大多数植物中, 助细胞是成熟胚囊中钙含量最高的细胞。传粉后在花粉管中所产生的信号诱

导下, 助细胞中钙含量还可能继续增加。花粉管进入退化助细胞后, 在超高钙环境中破裂并释放精子, 精子沿退化助细胞

转移到受精靶区实现双受精。随后助细胞中的钙含量迅速降低。因此钙在吸引花粉管、雄配子释放甚至雄配子转移等过

程中都发挥了重要作用。
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Abstract: Synergid cell is the place where pollen tube enters the embryo sac, releases sperms and its contents
during the fertilization in angiosperms. And in the different development stages of synergid cell, calcium concen-
tration and fertilization is closely related. In most plants, synergid cell is the most abundant cell of calcium in
mature embryo sac. By the inducement of signals in pollen tubes after pollination, the calcium concentration
continues to increase possibly. After entering the degenerated synergid, the pollen tube breaks and releases the
sperms in the ultra-high calcium environment, and then, the sperms transfer to the target region of fertilization
in order to complete the double fertilization. Calcium concentration in synergid cell rapidly reduces soon after.
So calcium plays an important role during the process of attracting the pollen tube, releasing and transferring the
male gamete.
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在绝大多数被子植物中, 助细胞是胚囊内完成

受精所必需的细胞, 与卵细胞相邻。传粉后, 花粉

管从珠孔进入胚珠, 并从助细胞进入胚囊。大多数

植物的助细胞在花粉管进入前发生细胞程序性死

亡, 并在花粉管进入其中后停止伸长, 随后释放其

内容物, 包括 2 个精细胞。然后这 2个精细胞分别

移动并靠近卵细胞和中央细胞, 进行雌雄配子的融

合, 完成双受精(Lord和 Russell 2002; Weterings 和
Russell 2004)。成熟的助细胞具有独特的结构——
丝状器, 也是花粉管进入胚囊的唯一通道。前人已

对助细胞做了许多结构方面的观察, 并推测其生理

功能主要是吸引花粉管进入(Willemse和 van Went
1984; Huang和Russell 1992a)。在花粉管进入助细

胞前后, 助细胞中钙的分布及相关机理研究成为了

许多学者十分关注的问题。

钙作为第二信使在植物信号转导中的作用, 一
直是植物生理学、细胞生物学和发育生物学等学

科研究的热点。细胞内的钙直接或通过钙调蛋白

间接地调控植物的细胞分裂、极性形成、生长、

分化、凋亡等生命过程(Bush 1993, 1995; Gilroy
等 1993; Sanders 等 1999), 是植物体中无所不在的

信号分子。在受精过程中花粉管及雌蕊组织内钙

信号的调控等研究也是目前研究的热点问题(Hepler
1997; Taylor 和 Hepler 1997; Yang 1998; Franklin-
Tong 1999a, b; McClure 和 Franklin-Tong 2006; Ge
等 2007)。因此, 综述被子植物生殖过程中有关钙

信号及助细胞中钙分布的时空特征等研究进展, 对
深入探讨钙在受精过程中的作用机理有重要理论意

义。

1  钙在植物细胞中的功能简介

细胞中的钙可分为游离钙(free calcium)、结
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合钙(bound calcium)和贮存钙(stored calcium)。贮

存钙与游离钙相比, 数量较多, 常存在于细胞中的

一些特定部位; 与结合钙相比, 亲和力较弱, 与糖

类、磷化物等结合得不紧, 可被转化成其他形式的

钙或被运输到细胞其他部位。因而, 贮存钙也可称

为松弛结合或可被交换的钙(Wick和Hepler 1982)。
细胞对各种刺激信号的 初反映是胞质游离钙的瞬

间变化, 由此诱发了一系列的信号转导事件(杨弘远

2002)。而胞质游离钙的瞬间增加是由细胞外钙离

子通过钙离子通道进入细胞内, 或者是由细胞内的

钙库(如内质网、液泡等)释放出来的。钙信号通

过钙靶蛋白进行信号转导。钙调素(CaM)是迄今

为止已证明的分布 广、功能 多、分子量小而

在真核细胞中结构高度保守的钙靶蛋白。钙靶蛋

白又通过和其他靶蛋白分子(如各种蛋白激酶)结合

而启动基因表达与细胞生命活动, 从而构成钙信号

转导的复杂体系。不同形式的钙在细胞中有严格

的空间分布, 也具有不同的生理功能。在一定生理

条件下, 不同类型的钙也可互相转换(Bush 1993;
Gilroy等1993; McAinsh等1995; Terwavas和Malhó
1998), 从而保证各项细胞生命活动的平衡, 实现细

胞结构与功能的统一。由于花粉管和助细胞的结

构特征不同, 对不同形式的钙分布的研究方法也不

一样 。

2  成熟胚囊中助细胞的钙含量

花粉管进入胚囊是受精成功的关键, 而助细胞

的吸引才是花粉管进入胚囊的关键(Higashiyama等
2001)。1965 年, Jensen 应用显微灰化方法发现棉

花助细胞中富含灰分, 推测其主要成分是钙。近年

来, 应用 X 射线微区分析、超微细胞化学、荧光

检测等方法, 在多种植物中证实了这一推测(杨弘远

2002)。应用X射线微区分析法研究胡桃的合点受

精时观察到花粉管生长途径的雌蕊组织含有较多的

钙, 其中退化助细胞的钙含量 高。应用冰冻替代

制样和X射线微区分析(Chaubal和Reger 1990), 发
现小麦两个助细胞均有高含量的钙, 而卵细胞中并

不多。在珍珠谷中又应用 X 射线微区分析和焦锑

酸盐沉淀(pyroantimonate precipitation)两种方法发

现在所测定的胚珠组织中, 2个助细胞含钙量相近,
均显著高于胚囊中其他细胞(Chauba l 和 Reger
1992b)。在甘蓝型油菜中应用图像分析技术对焦

锑酸钙沉淀进行了定量统计, 结果表明传粉前助细

胞中的钙沉淀的体密度显著高于胚囊中的其他细

胞, 为卵的 2.5倍和中央细胞的 1.9倍, 钙沉淀颗粒

的等效圆直径则较小, 约为卵细胞和中央细胞的

2/3 (余凡立等 1998)。何才平和杨弘远(1992)应用

焦锑酸盐沉淀法研究向日葵传粉前后助细胞中钙含

量的变化。传粉前 1 d, 两个助细胞总钙的分布相

近, 且均呈现由珠孔端向合点端递增的梯度。在上

述植物, 小麦、珍珠谷、向日葵和油菜等的成熟

胚囊中, 姊妹助细胞的钙含量没有明显差异, 但在

烟草和矮牵牛中, 姊妹助细胞中钙含量差异明显

(Huang和 Russell 1992b; Tirlapur 等 1993), 其中烟

草退化助细胞中的钙含量高于宿存助细胞。后来

有研究证实(Tian和Russell 1997), 花粉管正是进入

钙含量较高的退化助细胞中。

因此, 在大多数植物中, 助细胞是成熟胚囊细

胞中钙含量 高的成员, 而且姊妹助细胞的钙含量

没有明显差异, 并呈极性分布。在助细胞中从珠孔

端到合点端钙含量递减或递增, 尤其是丝状器中积

累了丰富的钙。

3  传粉后助细胞中钙含量的变化

通常情况下, 传粉后花粉管到达前, 在花粉管

中所产生的信号的诱导下, 其中一个或两个助细胞

钙含量超常增加。过高的钙含量导致细胞器的破

坏和整个细胞的退化。退化助细胞产生向化性物

质(其中包含钙)吸引花粉管进入(杨弘远 1994)。
如油菜传粉前两个助细胞中钙含量和分布相似, 传
粉后, 两个助细胞均开始退化, 其中一个退化程度

较高, 其钙沉淀的体密度增长为传粉前的2.4倍, 沉
淀颗粒的等效圆直径则减小至传粉前的 1/3 以下,
也就是说接受花粉管的助细胞中钙沉淀颗粒较小

(余凡立等 1998)。
向日葵自传粉后至花粉管到达以前, 由珠孔端

向合点端钙含量递增的梯度依然保持, 但两个助细

胞的钙含量出现差异, 其中近珠柄侧助细胞(即退化

助细胞)中钙含量激增。受精后, 退化助细胞中的

钙含量剧增(何才平和杨弘远1992), 钙沉淀密集不

可分辨, 宿存助细胞则无明显变化。另外, 应用金

霉素(CTC)荧光染色法同样显示, 在烟草去雄后5 d
的花中, 助细胞丝状器仍含有丰富的钙, 只有花粉

管进入胚囊后, 丝状器中的钙含量才迅速降低(Tian
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和 Russell 1997)。这可能也具有防止其他多余花

粉管进入胚囊的作用(Chauba l 和 Reger 1990,
1992b)。从这些研究结果可以看出花粉管与助细

胞之间存在一种相互作用的信号传导机制: 助细胞

中的钙引导着花粉管进入胚囊, 而即将到达的花粉

管又引起助细胞中钙含量与分布的变化( G e 等

2007)。
小麦和珍珠谷传粉后, 2个助细胞的钙含量仍

然相类似。传粉前 2 个助细胞均有一定程度退化,
细胞器的退化程度和钙含量呈正相关。助细胞的

细胞质中退化的细胞器(线粒体、质体)有很多钙

盐沉淀(Chaubal和Reger 1992a)。这两种禾本科植

物助细胞退化是一种钙调节的凋亡过程, 主要由母

体控制而与传粉刺激无关(Chaubal 和 Reger 1990,
1992a, b, 1993, 1994)。同属于禾本科的水稻情况

又有所不同: 在传粉前 2 个助细胞已出现差异, 其
中一个呈退化状态, 在合点端环抱着卵细胞呈牛角

状, 助细胞中钙明显增多, 而胞基质和小液泡中则

无钙沉淀分布,  另一助细胞保持原状(余凡立等

1999)。与小麦和珍珠谷一样, 水稻中助细胞退化

不由传粉诱导, 但传粉前 2个助细胞在退化与否上

有差异, 这又和小麦等明显不同。

无论助细胞退化是由传粉所诱导还是与传粉

无关, 是1个助细胞退化还是2个助细胞同时退化,
退化和钙的超常水平有关是毫无疑问的。目前研

究已得知钙离子的浓度会影响细胞骨架的组装, 当
钙离子浓度高于 4.5 μmol·L-1 时, 微丝解聚, 细胞器

的运动性低(孙大业等 2001)。花粉管进入退化助

细胞后, 在超高钙环境中破裂释放精子。精子沿退

化助细胞转移到受精靶区实现双受精。被子植物

的精子没有自主运动能力, 其在花粉管中的运动主

要依赖钙调节的肌动蛋白肌球蛋白驱动系统

(Pierson 和 Cresti 1992)。花粉管释放内含物时的

冲力可能将游离的精子带至助细胞合点端, 并由此

处通向受精靶区 ——在卵细胞和中央细胞的两层

质膜间存在的弧形间隙带。在此间隙带中利用超

微细胞化学法已定位了钙(余凡立等1998, 1999; 何
才平和杨弘远 1992)。鬼笔环肽萤光检测发现, 受
精前烟草胚囊中的相应部位出现暂时的冠状肌动蛋

白带, 推测它负责精子的转移(Huang 和 Russell
1994)。应用免疫细胞化学与原位杂交方法又在烟

草胚囊中分别定位到卵器与中央细胞之间出现暂时

的 CaM (傅缨等 1998)和 CaM mRNA (Li 等 1999)
区带, 这又从钙信号系统角度为上述推测提供了相

关可能的佐证。

另外, 助细胞中的钙还可能与雄性生殖单位的

解体有关。在花粉管中, 相互联结在一起的两个精

细胞与营养核构成了雄性生殖单位, 这种结构对于

精细胞在花粉管中的运输很有好处, 但却不利于姊

妹精细胞与卵细胞和中央细胞的选择性融合。花

粉管在退化助细胞中释放内含物后, 姊妹精细胞之

间的这种相互联结的状态才会被解开( R us s e l l
1992)。另有研究显示花粉管中的微管微丝参与姊

妹精细胞的相互联结(Palevitz和Tiezzi 1992), 而过

高浓度的钙又将破坏花粉管中的细胞骨架(Kohno
和 Shimmen 1987), 因此退化助细胞中的高钙环境

可能导致雄性生殖单位解体, 也为解体后的姊妹精

细胞接下来分别与卵细胞和中央细胞融合提供可

能。

综上所述, 在花粉管进入胚囊前后, 助细胞中

尤其是在其退化过程中钙的超常含量, 被认为在吸

引花粉管、雄配子释放甚至雄配子转移等过程中

发挥了重要作用。
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