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虽然早已确认 cAMP 是动物细胞中的第二信

使，但对植物细胞中是否也有 cAMP 信使途径一

直存有争论。cAMP 作为第二信使并能引起相应

的反应在植物细胞中是否普遍存在，主要有两方

面标准：一是细胞内是否存在 cAMP 信使系统所

含有的成分(包括 cAMP 本身、cAMP 合成降解酶

系统以及cAMP的靶蛋白); 二是外界刺激能否引起

胞内 cAMP 浓度变化，这种变化能否产生相应的

生理反应(Assmann 1995)。自Spiteri等(1989)用放

射免疫分析法测定体内 cAMP 含量之后，不断有

新而准确的检测方法(如酶免疫分析法、液相色谱

分析法、快原子轰击质谱法)出现和采用，近几

年来，由于基因克隆和电生理等技术的应用，植

物细胞中 cAMP 的研究取得了快速进展。

1 植物 cAMP 信使系统的组成

1.1 腺苷酸环化酶(adenylyl cyclase, AC) A C 是

合成 cAMP 的关键酶类。目前主要用组织化学和

生物化学方法测定植物组织AC的活性来判断植物

细胞内是否存在 cAMP 信使系统。组织化学法常

是用标准的Wachstein-Meisel法，即以ATP作为

AC 的底物，后用电子显微镜检测 ATP 形成 cAMP

过程中释放出的PPi与铅或铈形成电子致密沉淀物

的多少来代表AC活性。用这种方法已分别在玉米

(Zea mays L.)根尖的质膜、内质网及核膜，豌豆

(Pisum sativum L.)胞质液泡的内膜、质膜外侧上

测到AC活性。生化方法则是利用放射性标记前体

如 ATP 或 5'- 三磷酸亚酰胺腺苷，计算合成具放

射性标记的 cAMP 的含量来代表 AC 活性。用这一

方法在苜蓿(Medicago sativa L.)根中已发现具有胞

质可溶性 A C 酶活性，其活性依赖于 C a / C a M

(Carricarte等1988)。在蓖麻(Ricinus communis L.)

根中检测到可沉积性 AC 酶活性，其活性受 G 蛋

白调控，以 NaF 和 Mn2+ 为辅助因子(Lusini 等

1991)。用快速原子轰击-质谱法(fast atom bom-

bardment-mass spectrum，FAS-MS)在豌豆根中测

到 AC 活性，除了发现其活性对 GTP 有依赖性外，

还发现其有变构动力学的特点(Pacini等1993)。

AC 反应速度与底物浓度关系呈S型曲线，即低浓

度GTP (100 nmol·L-1)可激活 AC，而高浓度GTP

(110 mmol·L-1)则抑制 AC 活性。因此推测：低浓

度GTP 可能是 AC 变构的激活因子，而高浓度GTP

则是底物 A T P 的竞争剂，可抑制 A C 活性。

在基因水平上的玉米 A C 克隆推动了植物

cAMP 的研究。人们已从玉米花粉中得到了与真

菌 AC 同源的 cDN A 克隆，将该 cDN A 克隆转化

到大肠杆菌 AC 缺陷型菌株 cyaA 中，可引起内源

cAMP 含量增加，并且由 cAMP 缺陷引起的糖发

酵缺陷的分解代谢功能也得到恢复；同时还证

明，cAMP 在花粉管生长和花粉管重新定向生长

中起第二信使的作用(Moutinho等2001)。这些结

果为植物中有 cAMP 存在提供了直接的实验证据。
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在模式植物拟南芥基因库的序列查询中，也发现

有类似酵母 A C 的克隆序列。

1.2 磷酸二酯酶(phosphodiesterase, PDE)  cAMP

的降解主要由 P D E 完成。目前，在豌豆、番茄

(Lycopersicon esculentum Mill.)、大豆(Glycine max

L.)的愈伤组织、燕麦(Avena fatua L.)苗、菜豆

(Phaseolus vulgaris L.)苗以及4种药用植物菖蒲

(Acorus calamus L.)、红豆蔻(Alpinia galangal

L.)、葫芦茶(Desmodium triquetrum L.)、葡萄

(Vitis vinifera L.)中均发现PDE的活性。亚细胞

水平定位研究发现植物细胞中 PDE 活性也存在多

种类型。如菠菜(Spinacia oleacea L.)中发现存在

于叶绿体和存在于叶绿体外微粒体中两种截然不同

的PDE 活性：前者最适pH 为 6.1，对 3',5'-cGMP

的活性高于3',5'-cAMP，以5'-环核苷酸为主要产

物，受甲基黄嘌呤抑制；后者最适pH为 4.9，对

2',3'- 环核苷酸活性高于 3',5'- 环核苷酸的活性

(Brown等1980)。Kurosaki和Kaburaki (1995)在胡

萝卜(Daucus carota L.)细胞培养中检测到两种类型

的 PDE 酶活性，包括组成型的 PDE 酶活性和对钙

调素敏感型的 P D E 酶活性。另外，有人在水合

4% 聚乙烯乙二醇和 7.5% 葡聚糖两相系统中可以

检测到具有很高的 PDE 酶活性，并且主要发生在

底层的葡聚糖相中(Ilieva等2001)。Genschik等

(1997)从拟南芥(Arabidopsis thaliana L.)中克隆并

鉴定了一个PDE，但该酶只能水解2',3'-环化磷酸

核苷。Hofmann 等(2002)也得到此酶的蛋白晶

体。但迄今还没有在植物中获得只催化 3' ,5 ' -

c A M P 的 PDE 的分子生物学证据。

1.3 cAMP 下游作用元件 c A M P 下游作用靶分子

的研究对确定植物 cAMP 的生理作用来说很重要。

在真核生物中，cAMP 的功能主要是由依赖 cAMP

的蛋白激酶对目标蛋白的磷酸化实现的。但近来

又有实验证明 c A M P 可以直接作用于离子通道

(Zufall等 1994)。目前，植物细胞中的研究主要

集中在对依赖 cAMP 蛋白激酶的查寻上。迄今为

止，虽然尚未从植物组织中纯化出 cAMP 依赖的

蛋白激酶A (cAMP-dependent protein kinase A,

P K A ) ，但在多种植物的提取物中证明依赖于

cAMP磷酸化作用是存在的，如浮萍(Lemna minor

L.)、玉米、椰子(Cocos nucifera L.)和水稻(Oryza

sativa L.)等。现已在几种植物中发现有类似动物

PKA 的调节亚基(即 cAMP 的结合蛋白)和催化亚

基。而且近年来报道的几个植物蛋白激酶基因与

动物中PKA和蛋白激酶C (protein kinase C, PKC)

催化亚基高度同源。如 L a w t o n 等( 1 9 8 9 ) 、

Biermann等(1990)、Hayashida等(1993)、Lin等

(1991)分别从豌豆、菜豆、水稻、玉米中克隆到

类似 P K A 的催化亚基。尽管如此，但植物细胞

中 cAMP 的结合蛋白能否如动物 PKA 调节亚基生

理功能那样去调节某些植物细胞蛋白激酶，并且

在植物中与动物 PKA 序列同源的基因产物能否在

植物体内真正发挥某些生理作用等尚不清楚，还

需进一步查证。另外，虽然植物与动物 P K A 的

催化亚基相似，cAM P 能激活 PK A 的催化亚基，

但并不能完成调节亚基的抑制作用，所以植物体

内可能还需其他酶的协助功能完成 PKA 的调节功

能。

动物细胞中，c A M P 可直接影响基因的表

达。在许多 cAMP 诱导的基因的启动子区都存在

一个回文结构的序列单元：5' TGACGTCA 3'。

这种cAMP响应元件(cAMP response element, CRE)

是典型的增强子结构，可由细胞核内的 C R E B /

ATF (CREB/activating transcription factor)所识别

(Montminy 等 1986)。但在植物细胞中CREB 的作

用模式还不清楚。Inamdar等(1991)首先在高等植

物豌豆、大豆、花椰菜(Brassica oleracea L.)和

小麦(Triticum aestivum L.)等高等植物中检测到了

C R E B 的存在。稍后，这一研究小组又从蚕豆

(Vicia faba L.)中分离得到了CREB的cDNA克隆，

查明它们在序列和生化性质上都与动物CREB极为

相似(Ehrlich等1992)。

人们在研究受 cAMP 调控的植物生理过程中

发现，植物 cAMP 的生理功能并不一定通过磷酸

化蛋白才能表现出来，如 cAMP 可以调节 K+ 通道

活性。拟南芥中两种 K+ 通道 KAT1 和 AKT1 不仅

在蛋白结构上与果蝇的Eag通道有一定的相似性，

而且其基因序列还与环核苷酸调控通道有很高的同

源性(Guy等1991)。Eag (ether-à-go-go)基因编码

一个电压门控的 K+ 通道，该通道蛋白与 CNG C s
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(cyclic nucleotide-gated channels)具有同源性，受

内源cAMP 调控(Brüggemann 等 1993)。Kurosaki

(1997)的研究结果为cAMP直接调控K+通道的观点

提供了更为直接的实验证据：他们发现，用双丁

酰cAMP (dibutyryl-cAMP, db-cAMP)或是AC激活

剂毛喉素(forskolin, FK)处理胡萝卜细胞，会引起

胞外K+浓度的快速降低，这一作用可以为K+通道

阻遏剂抑制；而由 cA M P 引起的胞内钙的增加，

也会为 K + 通道阻遏剂抑制。这些证据表明，K +

通道在cAMP与Ca2+的互作(cross-talk)中起作用，

胞内 cAMP 浓度增加引起外向 K+ 电流增加，从而

激活依赖电压的 Ca2+ 通道的激活，于是胞内 Ca2+

浓度增加。

植物细胞中还存在一类受环核苷酸调控的离

子通道 CNGCs，该通道对离子的选择性比较低，

能够转运 Na+、K+ 或 Ca2+。目前，一些研究者已

分别从大麦(Hordeum vulgare L.)糊粉层质膜

(Schuurink等1998)、烟草(Nicotiana tabacum L.)

原生质体膜(Arazi等2000)和拟南芥(Leng等1999；

Kohler 等 1999)中检测到对cAMP 和 cGMP 响应并

且受钙调控的 CNGCs。其中拟南芥的 CNGCs 包

含 6 个可能的跨膜区，在跨膜的 S5 和 S6 之间有

孔道形成区，在胞质的 C 端一个 CN 结合位点与

钙调素结合区相互有重叠(Kohler 和 Neuhaus

2000)。这样，CNGCs 将 Ca2+ 和 cAMP 信号途经

联系在一起，继而能进行对话(cross-talk)。

2 植物细胞中 cAMP 的生理功能

尽管植物细胞中 cAMP 信号系统的某些成分

在基因水平上尚未分离、克隆，但研究表明

cAMP 具有多种生理功能。与 cAM P 相关的生理

功能的相继发现，为植物细胞中存在 cAMP 信号

途径积累了越来越多的实验证据。

2.1 调控离子通道 离子通道是 cAMP 作用的下游

靶分子，cAMP 对离子通道的调节是其介导某些

生理调节功能的一种普遍方式，在细胞信号传递

过程中占有极其重要的位置。在植物细胞中，

cAMP既可直接调控通道活性(见 1.3 小节)，又可

通过磷酸化作用间接调控离子通道的活性。Li等

(1994)首次报道了cAMP对蚕豆叶肉细胞外向K+通

道活性有促进作用。外向 K+ 电流的增大与 cAMP

剂量呈正相关，并且对 cAM P 专一，而对 AM P、

cGMP 和 GMP 不敏感。PKA 的抑制剂 PKI 和 Rp-

cAMP 均可抑制 cAMP 对叶肉细胞外向 K+ 通道的

促进作用。同时，动物 P K A 的催化亚基在无

cAMP 存在时，也能使蚕豆叶肉细胞的 K+ 电流增

大。这说明叶肉细胞中外向通道活性不仅受

cAMP 调节，而且 cAM P 是通过磷酸化发挥这种

调节作用的。另外，Jin 和 Wu (1999)报道，增

加胞内 cAMP 浓度可明显逆转由 ABA 和 Ca2+ 对内

向钾通道的抑制作用。最近，Maathuis和Sanders

(2001)从拟南芥根中鉴定出了一种不依赖电压的非

选择性阳离子通道，该通道的开放几率可为胞质

侧的环核苷酸(如 cAMP)抑制；培养介质中加入可

跨膜的 cAMP 会减少细胞对 Na+ 的吸收，在表型

特征上可观察到植物更加抗盐。Zhang等(2001)报

道，在小麦耐铝品系和铝敏感品系中 Al3+ 能够抑

制顶端细胞中的外向K+通道，但在胞内溶液中含有

0.5 mmol·L-1 的 cAMP 时，耐铝品系中Al3+ 即能重

新激活外向K+ 通道，而对铝敏感品系则不能重新

激活外向K+ 通道。这些结果说明激活外向阳离子

通道需要 c A M P 的存在。

Kurosaki和Nishi (1993)在胡萝卜悬浮细胞中

观察到，cAMP 可引起胞内 Ca2+ 升高，进而引起

Ca2+/CaM 的级联反应。胡萝卜悬浮细胞中，植保

素合成是由胞内升高的 cAMP 介导的，它通过调

控Ca2+通道，改变胞内Ca2+浓度，进而启动对Ca2+/

CAM依赖的磷酸化反应。Volotovski等(1998)用水

母发光蛋白测定胞质自由钙时，发现第二信使

(cAMP 或 cGMP)可介导烟草原生质体胞内钙浓度

的升高，而且在有无胞外Ca2+ (1 mmol·L-1)存在的

情况下，外加 cAMP 或 cGMP 均使胞内 Ca2+ 浓度

升高，说明胞内 Ca2+ 的升高源于内源钙的释放和

外源钙的内流两种途经。加入 AC 的激活剂 FK 和

P D E 的抑制剂 3 - 异丁基 - 1 - 甲基黄嘌呤

(isobutylmethylxanthine, IBMX)后引起内源cAMP含

量增加，Ca2+ 也随之升高。但 Ca2+ 通道的抑制剂

异博定的加入能够抑制上述反应。可见，无论是

外源还是内源cAMP都可作用质膜或胞内钙库膜通

道，导致胞内 C a 2+ 浓度升高。

2.2 参与植物细胞生长 Legender等(1997)用酶免
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疫分析法(enzyme immuno assay, RIA)直接测定

cAMP 含量，发现百合花组织中不同部位的 cAMP

含量不同，柱头和花柱含量最高，子房和花药中

少些，花丝、花瓣处更少，而且 c A M P 含量也

与生理状态有关。授粉时，柱头中 cA M P 很高，

而在绿色花蕾期间几乎检测不到 cAMP；在种子

和胚中cAMP都低于检测极限[0.5 pmol·g-1 (FW)]。

但在授粉30 min 后，在花柱上端1 cm 处，cAMP

减少 50%，这可能是自花授粉后花粉管生长受抑

制的原因所在。用 FK 处理后，花粉管抑制作用

可逆转。cAMP 可促进自交不亲和花粉管正常伸

长及花粉管生长的重新定向(Moutinho 等 2001；

Tezuka 等 1993；Malhó 等 2000)。将 cAMP 涂在

切开的雌蕊花柱道中，在柱头萌发过程中花粉不

接触外源 cAMP，只有萌发的花粉伸长到一定程

度时才可接触到外源药物。杂交花粉萌发 24 h

后，花粉管仍生长，大约可持续96 h。而自交花

粉萌发 20 h 后，花粉管即停止生长，48 h 后测

其花粉管长度最长的仅 35 mm；此时外加 cAMP

后，花粉管的伸长可接近杂交花粉管的生长水

平。FK (1 mmol·L-1)、IBMX (10 mmol·L-1)处理的

结果与此类似，这些结果间接证明了 cAMP 合成

和分解酶系统的存在。Moutinho 等(2001)发现，

在花粉管一侧滴加可跨膜的 db-cAMP，能使胞内

cAMP 浓度由静息水平的 100 nm 上升到 220~300

n m，并且还会吸引花粉管向浓度更高的一侧弯

曲。另外，c A M P 还可调节植物的细胞周期。

Ehsan等(1998)发现，cAMP的起伏变化与烟草BY-

2 细胞的细胞周期进程有关。cAMP 的浓度峰值出

现在细胞周期的 S 期，直到 G1 期 cAMP 含量都在

很低的水平。这说明 cAMP 在细胞的生长周期中

起作用。

2.3 参与逆境胁迫的信号转导 在盐胁迫环境下，

cAMP 可调节细胞渗透物质的合成。Maathuis 和

Sanders (2001)发现，在培养介质中加入可跨膜的

cAMP 后，拟南芥更加抗盐。其原因可能是 cAMP

抑制了植物非选择性阳离子通道对 Na+ 的吸收之

果。小麦耐铝品系中外加 cAMP 可以激活外向阳

离子通道，从而降低铝对小麦的毒害(Zhang 等

2001)。

2.4 参与植物抗病 越来越多的研究结果表明，

在植物与病原菌互作中 cAMP 起调控作用。植物

细胞在受到病原菌侵染并组织防御反应过程中，

常常伴随有胞内cAMP水平的升高(Bolwell 1992；

Kurosaki等1993；Cooke等1994；Jiang等2005)。

植物在抵抗病原真菌和细菌入侵时，大多是通过

超敏性反应和系统性获得抗性两种途径实现的。

Oguni等(1976)首先在甘薯中报道了cAMP可激活

细胞防御反应中植保素的合成。后来在胡萝卜中

也有相似的报道，并且 AC 的激活剂霍乱毒素和

FK 均可激活植保素的合成(Kurosaki 和 Nishi

1993)。Jiang等(2005)在拟南芥抵抗黄萎病毒素的

实验中也证明毒素可以诱导植物内源cAMP水平的

增加，并且植物内源 cAMP 还会影响内源水杨酸

的水平，进而调控植物的抗病性。Cooke等(1994)

用病原激发子和db-cAMP 均可激活苜蓿幼苗中苯

丙氨酸解氨酶(phenylalanine ammonia lyase, PAL)产

生抗毒素，同时发现经病原激发子处理后的苜蓿

细胞中内源 cAMP 明显增加。活性氧是植物抵抗

病原物的一种快速反应产物，Bindschedler 等

(2001)报道，在病原激发子存在时加入AC的激活

剂或可跨膜的 db-cAMP 均可促进菜豆细胞活性氧

的生成，而Ca2+ 通道抑制剂异博定和钙调素拮抗

剂W7 则可抑制活性氧的产生，并且消除了由 db-

c A M P 引起的活性氧增加的效应。

以上表明，cAMP 参与了植物抗性反应的产

生，但在这一过程中，cAMP 是如何引发植物抗

毒素合成的还不明确。AC对 Ca2+ 水平的敏感性以

及 cAM P 对离子通道的调控作用，均暗示 cAM P

的作用部分是通过AC/cAMP和 phophoinositide/

Ca2+途径的对话起作用的(Carricarte等1988)。虽

然在胡萝卜细胞中没有检测到明显的对cAMP响应

的蛋白激酶活性，但是当经可跨膜的 db-cAMP 和

FK处理后，胞内Ca2+ 浓度和依赖钙调素的激酶活

性可被快速激活。根据这些结果可以推测，激发

子所诱导的 cAMP 增加可引起 Ca2+ 内流，Ca2+ 再

进一步激活激酶的活性(Kurosaki 1997；Kurosaki

和 Nishi 1993；Chandra和 Low 1997)。

CNGCs 是动物中普遍存在的一类环核苷酸门

控的非选择性阳离子通道。目前，已在拟南芥中

克隆并鉴定了CNGCs基因家族(Leng等 1999)。将

其与动物阳离子通道的序列相似性比较，
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A t C N G C s 可允许 C a 2 +、K + 及其他离子通过。

Clough等(2000)在对拟南芥突变体dnd1 (defence,

no death)进行定位时发现，拟南芥环核苷酸门控

离子通道(AtCNGC2)参与植物细胞死亡过程。该

突变体的基因突变是由于 AtCNGC2 中的一个碱基

由 G 变为 A 而在基因内部产生新的终止密码子位

点，从而导致植物不能在假单胞杆菌侵染时产生

超敏反应，但是植物仍能表现组成性的系统抗性

反应和水杨酸含量增高。植物对病原菌的早期防

御反应包括 K+、H+、Cl -，尤其是 Ca2+ 的跨膜离

子流动(Blumwald等 1998)，而 AtCNGC2突变很可

能是这些早期的信号反应受到干扰，以致下游的

抗性反应持续处于激活状态。在植物对病原菌激

发子的反应中，曾有过 c A M P 快速增加的报道

(Cooke 等 1994；Jiang 等 2005) ；而在细胞衰老

过程中，AtCNGC2 表达量是增加的(Kohler 等

2001)。这些证据说明cAMP 可能是通过改变离子

流动而在植物内对病原菌的生理反应中起作用的。

3  结语

综上所述，cAMP 在植物细胞中的作用是明

显的，如细胞生长和细胞的防卫反应等，但今后

对于 cA M P 的功能还需进行广泛而系统的研究。

除了检测生理过程中 cAMP 和 cAMP 相关酶活性的

波动变化之外，还需对 cA M P 响应的蛋白激酶、

结合蛋白和它们的靶目标继续进行研究。其它如

结合高压冷冻技术和分子蒸馏法，用质谱、生化

分析和免疫细胞方法检测 cAMP 和 cAMP 结合位点

的亚细胞定位，并用细胞化学分析方法对AC酶进

行定位；采用分子生物学技术分析编码AC 和 PDE

的基因结构；用反义或RNA 干扰(RNAi)技术抑制

这些酶控制的 cAMP 瞬间升高变化；同时用 cAMP

类似物调控激酶或 cAMP 结合位点的活性等。
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