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摘要: 钙信号是植物生长发育的重要调控因子。当植物受到外界的环境刺激时, 细胞中钙离子浓度会出现特异性变化, 引
起一系列保护性生理反应。在细胞膜上存在可以迅速转运钙离子的通道蛋白, 钙通道蛋白是植物对外界刺激做出反应时, 
将信号物质从胞外传导到胞内的直接媒介。钙通道按电压依赖性可分为去极化钙离子通道、超极化钙离子通道和非电压

依赖性通道3种类型。钙通道在植物细胞中参与了众多的信号转导过程, 本文对植物细胞不同部位存在的钙通道类型及钙

离子作为信号物质在植物受到非生物胁迫时产生的应激机制进行了综述。
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Abstract: Calcium (Ca2+) signals are core transducers and regulators in many adaptation and developmental 
processes of plants. It has been found that transient change of Ca2+ concentration in plant cells when exposed to 
environmental stimuli protects plants from environmental stress. Channel proteins which exists on the cell 
membrane, can quickly transport calcium ion. When plants respond to external stimuli, calcium channel pro-
teins are direct media for signal substance transport from extracellular to intracellular. Three types of Ca2+ chan-
nels have been identified in the plant cell membrane. They are DACCs (depolarization-activated Ca2+-perme-
able channels), HACCs (hyperpolarization-activated Ca2+-permeable channels) and VICCs (voltage-independent 
Ca2+-permeable channels). Ca2+ channels take part in many signal-transduction processes in plant cells. In recent 
years, progress has been made in the researches on Ca2+ channels in plant cells. Here, different types of Ca2+ 
channels and Ca2+ involved with plant stress resistance were summarized in this paper.
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植物在生长过程中经常会遇到干旱、盐碱、

高低温等不良环境条件, 导致水分亏缺进而影响

植物的生长发育, 严重时会使植物死亡。而另一

方面, 植物经过长期的逆境侵袭, 也进化产生了一

系列抵制不良环境的机制, 即产生了环境适应能

力(Gilroy和Trewavas 2001)。
钙离子在植物抵制不良环境过程中发挥了重

要的作用(Hepler 2005), 目前已经发现多种刺激因

素都是由钙离子作为第二信使来介导并产生生物

学反应的。钙离子也是植物重要的营养元素之一, 
能维持植物细胞壁、细胞膜及膜结合蛋白的稳定

性。一般来说, 在细胞膜内外进行转运钙离子的

“装置”有通道和载体两种。通常, 通道蛋白的转运

速率比载体蛋白要高, 所以, 钙通道作为钙离子快

速跨膜的运输途径和调控 ,  是钙信号产生的关

键。本文对钙通道的研究进展及其在非生物胁迫

下的产生机制进行概述。

综　述  Reviews
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1  钙信号的产生

在自然环境中, 植物具有很强的适应能力, 它
们能够感受外界环境的变化, 并通过刺激-偶联反

应(stimulus-response)使自己的生长和发育得到相

应的调节。细胞外部的逆境信号需要跨越细胞膜

才能把信息输进细胞, 从而诱导相应基因的表达, 
调节细胞活性。当植物感受到干旱、低温及盐害

等外部逆境条件时, 细胞膜渗透压将会增加(Boud-
socq和Laurière 2005)。这种变化将外界环境刺激

传递给膜上的受体, 受体接到信号后通过膜上一

系列磷酸化反应激活膜上的钙通道, 引起钙离子

流入细胞质, 导致细胞质内钙离子浓度增加, 从而

诱发产生了钙信号(Chinnusamy等2004)。这种瞬

间增加的游离钙离子来源于胞外的钙离子流入和

胞内钙库(如内质网、液泡等)的释放。钙信号本

质上是一种化学信号密码, 钙信号的解码过程是

由钙感受器(calcium sensor)或钙解码器(calcium 
decoder)对钙信号变化的识别并转化为胞内基因

转录表达活性的过程(Swarbreck等2013)。而对于

植物细胞核来说, 可以自发引起钙信号, 这种细胞

核钙信号可能联系到一系列反应, 这种共生信号

通路已成为研究植物细胞核钙信号的最好模型

(Charpentier和Oldroyd 2013)。

植物细胞感受刺激后, 钙离子通过钙离子转运

体(calcium transporters)来调节细胞内钙浓度, 以产

生相应的钙信号。细胞内钙离子水平的变化对植

物的生长过程有巨大影响, 包括细胞分裂、植物体

生长、器官形成等(Zhang等2014)。钙通道(calcium 
channel)是一类位于细胞膜表面, 可以特异性迅速

转运Ca2+的通道蛋白。根据钙通道在细胞中位置

的不同, 可分为细胞质膜上的钙内流通道和细胞内

膜上的钙释放通道。而根据钙通道的电压依赖性, 
可分为去极化钙离子通道(depolarization-activated 
Ca2+-permeable channels, DACCs)、超极化钙离子

通道(hyperpolarization-activated Ca2+-permeable 
channels, HACCs)和非电压依赖性通道(voltage-in-
dependent Ca2+-permeable channels, VICCs)。钙离子

转运载体和钙泵主要包括H+/Ca2+酶和Ca2+-ATP酶, 
是胞内钙离子的反转运系统, 主要起维持钙离子稳

态的作用。

2  分布于质膜的钙内流通道

经过细胞质膜钙通道的钙内流可以在细胞内

积累钙离子。位于细胞质膜上的钙通道可分为电

压依赖性通道(voltage-dependent Ca2+-permeable 
channels, VDCCs)和非电压依赖性钙通道两类(表1)。

表1  钙通道在细胞质膜的选择性分布

Table 1  Calcium-permeable channels in the plasma membrane of plant cells

  类别        名称            细胞类型            可通过离子           抑制剂            参考文献

DACCs DACC 胡萝卜细胞悬浮液 Ca2+、Ba2+、Sr2+、Mg2+ - Thuleau等1994
 DACC 拟南芥根细胞 Ca2+ 咪拉地尔 White 2000
 DACC 蚕豆保卫细胞 Ca2+、K+ - White 2000
HACCs RCA 小麦根细胞 Na+、Cs+、K+、Li+、Rb+ 钌红、维拉帕米、 Piñeros和Tester 1995
    地尔硫卓、Ni2+、Al3+、

    La3+、Gd3+、TEA+

 Maxi-Cation 黑麦根细胞 K+、Rb+、Cs+、Na+、Li+ 钌红 Weiger和Hermann 2014
 机械敏感 蚕豆保卫细胞 Ca2+ - White 2000
 机械敏感 洋葱表皮细胞 Ca2+、K+ Al3+、Gd3+、La3+ Pickard和Ding 1993
 机械敏感 蚕豆保卫细胞 Ca2+ Gd3+ Grabov和Blatt 1999
 机械敏感 拟南芥根毛细胞 Ca2+ Al3+ Miedema等2008
 机械敏感 拟南芥中型叶细胞 Ba2+、Ca2+ [Ca2+]cyt Miedema等2008
 诱导激活 番茄细胞悬浮液 Ba2+、Ca2+ 硝苯地平 Gelli和Blumwald 1997
 膜联蛋白 拟南芥细胞 Ca2+ Gd3+、钙通道阻滞剂 Laohavisit等2009
 HACC 沙梨花粉管根尖细胞 Ba2+、Ca2+ La3+、Gd3+ Qu等2007
VICCs 生长素结合蛋白 玉米胚芽鞘囊泡细胞 Ca2+ - Kirpichnikova等2014
 CNGC 拟南芥保卫细胞 - - Wang等2013; Tunc-Oz-
     demir等2013
 LEAC 欧芹细胞悬浮液 Ca2+、K+ La3+、Gd3+ Zimmermann等1997

　　“-”代表现有文献中未提及, 表2、3同。
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2.1  电压依赖性钙通道

对植物而言, 跨质膜的电位差一般为–120~ 
–180 mV。如果在细胞正常的跨膜电位的基础上

增大电位差则称之为超极化 ,  相反称之为去极

化。电压依赖性钙通道可分为去极化激活的钙通

道和超极化激活的钙通道。

2.1.1  去极化激活的钙通道  在细胞质膜上最先发

现的电压依赖性钙通道是去极化激活的(Thuleau
等1994)。细胞质膜的去极化通常由阳离子内流引

起。White (2009)发现低温等胁迫条件均可诱导细

胞去极化。DACCs似乎存在于所有的植物根细胞

的质膜(Demidchik 2012)。
在胡萝卜悬浮细胞的原生质体中利用膜片钳

技术(patch-clamp technology)发现存在DACCs 
(Thuleau等1994), 当质膜去极化为–135 mV时, 钙
通道被激活, 同时这种通道表现出对Mg2+、Sr2+及

Ba2+很高的通透性。这是第一次在高等植物细胞

质膜上直接发现电压依赖性的钙通道。随后, 在
拟南芥叶片、叶肉和根细胞的原生质体中也发现

有此通道(Piñeros和Tester 2011)。
Piñeros和Tester (1995)首次在小麦根细胞的质

膜上发现了两类电压控制的钙通道, 分别是RCA
通道(root  Ca2+ channel)和马克西阳离子通道

(Maxi-Cation channel)。当小麦根细胞休眠或在正

常情况下时 ,  RCA通道关闭 ;  当质膜去极化时 , 
RCA通道被激活, 导致钙离子内流。在随后的研

究中, Piñeros和Tester (2011)发现在一定条件下

RCA通道可对1,4-二氢吡啶类(1,4-dihydropyri-
dines, DHPs)类药物表现出敏感性, 在一定条件下

添加DHPs类药物如硝苯地平(nifedipine)可增加通

道开放的概率。Weiger和Hermann (2014)研究发现

马克西阳离子通道可以使一价和二价阳离子通过, 
尤其对K+、Na+、Ca2+和Ba2+都具有选择透过性。

研究表明, 此通道有重要的药理学意义, 阳离子经

通道流入胞质可被钌红(ruthenium red, RR)抑制, 
而阳离子的流出可被钌红、地尔硫卓(diltiazem)、
维拉帕米(verapamil)和奎宁(quinine)等抑制。同

时, 多胺也能够有效的抑制马克西阳离子通道。

Pottosin等(2014)利用微电极技术研究了豌豆根部

的多胺对钙离子、氢离子运输的影响, 发现钙离

子的活动与H+泵耦合, 这可能是由于H+泵抑制了

胞内的钙离子。此外, 多胺能够抑制多种阳离子

通道, 摄入多胺导致细胞膜去极化; 反之, 减少多

胺摄入量可使更多的阳离子通道活跃, 诱导细胞

膜超极化。Zhou等(2014)证明一种钙依赖蛋白激

酶CPK32 (calcium-dependent protein kinase 32)和
一种环核苷酸门控钙通道CNGC18 (cyclicnucle-
otide-gated channels 18)会产生协同作用导致花粉

管去极化, 从而调节花粉管的生长。

2.1.2  超极化激活的钙通道  细胞质膜上的H+泵可

能介导了质膜的超极化。当膜电压水平超极化低

于–120 mV时, 通道可以被激活, 激活程度依赖于

电压强度和持续时间。目前, 由超极化激活的细

胞质膜电压依赖性钙通道相继被发现。例如, 在
洋葱表皮细胞质膜(Pickard和Ding 1993)中, 该通道

发挥机械保护作用; 在气孔保卫细胞(Cosgrove和
Hedrich 1991)中, 此通道引发质膜的去极化从而防

止液体的流失并启动气孔关闭。同时, HACCs也
被认为是存在于植物保卫细胞中不可或缺的ABA
组件(Jiao等2013)。Miedema等(2008)在拟南芥根

毛细胞膜中发现了超极化激活的钙通道电导。

另一类可以形成超极化激活的钙通道参与胞

质中钙信号产生, 这是一类由钙离子、磷脂和细

胞骨架构成的结合型蛋白, 称为膜联蛋白(annex-
in)。Boustead等(1989)首次在高等植物中发现了

膜联蛋白, 其在生长、发育和适应性方面都发挥

着重要的作用。植物中的膜联蛋白分布广泛, 主
要存在于胞质溶胶、细胞质膜、内膜和多种细胞

器中。已经发现植物中的膜联蛋白可以在非生物

胁迫条件下发挥作用。Konopka-Postupolska等
(2009)在短日照条件下将拟南芥培养4周后进行干

旱处理至完全脱水, 结果发现, 膜联蛋白缺失突变

体Atann1在干旱处理后第5天出现枯萎症状, 而野

生型和膜联蛋白超表达株系依然保持绿色的饱满

状态, 这说明膜联蛋白可能在干旱胁迫条件下发

挥了作用。Laohavisit等(2009)发现植物细胞中膜

联蛋白也参与细胞分泌和Ca2+代谢的作用。药理

学实验表明, 膜联蛋白参与调节非选择性阳离子

通道的活性。在适当的pH下只含有膜联蛋白的人

工膜上可测到跨膜钙离子电流, 而这一电流对钙

离子抑制剂和Gd3+非常敏感, 说明膜联蛋白可能参

与构建了Ca2+的内流通道。
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同时, 钙通道很可能参与花粉萌发和花粉管

伸长。Qu等(2007)通过对蔷薇科植物沙梨花粉管

的研究发现胞质钙离子浓度梯度对花粉管的生长

产生很大影响, 钙通道阻滞剂La3+和Gd3+可抑制超

极化激活的钙通道, 同时也可抑制花粉萌发和花

粉管伸长。

2.2  非电压依赖性钙通道

研究发现, 植物激素可对钙通道的通透性产

生重要作用。Jiao等(2013)发现在干旱胁迫下, 脱
落酸(abscisic acid, ABA)可通过与钙离子的协同作

用来阻止气孔开放以减少水分蒸发。ABA可以影

响植物气孔关闭、过氧化氢产生以及钙离子内

流。Kirpichnikova等(2014)在玉米胚芽鞘囊泡细胞

中发现生长素(auxin)可增加细胞质膜对钙离子的

通透性, 同时生长素结合蛋白1 (auxin binding pro-
tein 1, ABP1)可能与钙通道相关, 并参与调解钙离

子在细胞质膜的通透性。

在拟南芥(Arabidopsis)基因组中发现至少存

在20个编码环核苷酸门控钙通道(cyclicnucleotide- 
gated channels, CNGCs)的基因家族成员, CNGCs
是连接环核苷酸与钙信号转导的纽带, 参与与钙

离子信号相关的各种生理过程, 如病原体防御、

生长发育和耐热性等。CNGCs家族可被分为5个
亚家族, 其中CNGC1、2、7、8、10、11、12、16
和18主要在植物生长发育方面起作用(Frietsch等
2007), CNGC1、2、3、10、19和20在植物应答逆

境胁迫时起作用(Kugler等2009), CNGC2、4、11
和12主要在植物免疫方面起作用(Dietrich等2010), 
Gao等(2012)研究发现CNGCs在钙通道的通透性

和热激反应中也起到重要作用。Chin等(2013)发
现AtCNGC2的突变体dnd1 (defense no death)属于

自身免疫表型, 而拟南芥突变体rdd1 (repressor of 
defense no death1)可抑制大部分dnd1的表型, 遗传

分析表明rdd1也参与了AtCNGC4的信号转导, 并通

过双分子荧光互补分析证明AtCNGC2和AtCNGC4
可能存在于同一个通道。Wang等(2013)在拟南芥

保卫细胞的质膜中发现了由CNGC5和CNGC6基因

编码的非选择性钙通道的存在, 他们发现CNGC5
和CNGC6这两个拟南芥阳离子通道基因可以在保

卫细胞中高度表达。CNGC5CNGC6双突变体的保

卫细胞表现出对cGMP激活电流的损害作用, 同时

也表现出与脱落酸的协同作用。Tunc-Ozdemir等
(2013)通过花粉定量PCR分析表明CNGC16突变体

有耐热性基因表达, 通过花粉可行性分析表明突

变体花粉对钙离子高度敏感, 进而证明花粉通过

环核苷酸信号、钙通道和能够激活耐热反应的信

号网络产生耐热性。CNGCs涉及植物生长发育的

许多方面, 对生物胁迫和非生物胁迫的应答反应

都产生重要作用。

Alcázar等(2010)发现多胺和脱落酸与活性氧

(reactive oxygen species, ROS)信号的产生有关, 进
而生成一氧化氮, 调节离子通道的开放和钙离子

的平衡。Ma等(2010)发现钙离子和一氧化氮是植

物衰老信号级联的重要组件, 但叶片衰老时钙离

子和一氧化氮的相互作用过程并不十分清楚。

Steinhorst和Kudla (2013)发现ROS和钙信号通路的

连接利于细胞间的沟通以及信号的长距离输送。

ROS是一种重要的第二信使, 可通过多种不同的酶

生成, 如NADPH氧化酶类。ROS可在病原体防御

和细胞信号产生重要作用, 同时也可对植物体造

成伤害。在外界环境的影响下, 如暴露于热源中, 
活性氧将急剧增多并致机体造成损伤。Domijan
等(2014)发现抗氧化剂可以抑制磷脂酶C (phos-
pholipase C, PLC)的活动, 进而抑制细胞内钙离子

信号转导, 减少ROS对细胞的损伤作用。

在植物体中, 病原体耐药性可能与瞬时涌入

的钙信号有关。Zimmermann等(1997)利用膜片钳

技术在欧芹细胞悬浮液(parsley cell suspension)中
发现了大电导诱导激活的离子通道(large conduc-
tance elicitor-activated ion channel, LEAC), 结果发

现该通道对La3+具有敏感性。LEAC可以被来自疫

病菌(Phytophthora sojae)的细胞壁蛋白寡肽诱导

子可逆性的激活, 植物抗毒素(phytoalexin)的形成

也需LEAC的激活。因此, 研究LEAC这类离子通

道对植物抗病有重要意义。

3  位于植物细胞内膜上的钙通道

3.1  位于内质网上的钙通道

3.1.1  1,4,5-三磷酸肌醇受体(inositol 1,4,5-tris-
phosphate receptor, IP3R)  IP3R是对第二信使1,4,5- 
三磷酸肌醇(inositol 1,4,5-trisphosphate, IP3)应答的

一种普遍存在的细胞内钙离子释放通道, 参与胞

质内钙离子水平的精确调控。IP3R是一种跨膜蛋
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白, 其分子构型为跨膜片段和内质网内部的通道

区。第二信使IP3与其特异性受体IP3R结合后, 由
IP3R通道的胞内钙释放, 在调节多种生物细胞功能

中发挥重要作用。

1997年, Muir和Sanders用蔗糖密度梯度离心

的方法从花椰菜组织中提取到了密度大于液泡的

囊泡, 其中含有大量的内质网成分, 而IP3可以诱导

钙离子从这些囊泡中释放出来, 推测在内质网中

可能含有可以对IP3起反应的钙通道(Muir和Sand-
ers 1997)。IP3R主要位于内质网, 但也能释放来自

其他细胞器产生的钙离子, 如核膜、高尔基体、

分泌小泡等。目前已确认 IP 3R有3种亚型 ,  即
IP3R1、IP3R2、IP3R3, 它们为同源四聚体, 但各亚

型在不同组织的分布和数量不同。 Ivanova等
(2014)讨论了在动物组织中不同的亚型在控制细

胞生长和凋亡的作用及其分布, 如在动物组织中

IP3R1主要分布于小脑和神经元, IP3R2主要分布于

肝脏, IP3R3在众多培养细胞中均有分布。过去的

几十年里, 通过研究IP3R在动物中的作用大大促进

了我们理解各种疾病的生理功能和病理机制, 如
心力衰竭、心律失常、癫痫发作等, 但植物组织

中IP3R的具体机制还有待研究。ABA、乙烯、生

长素和IP3通过复杂的信号传导和代谢过程调控植

物生长发育和应答环境信号, 然而这些信号分子

与非生物逆境之间的关系还有很多未知的地方。

3.1.2  利阿诺定受体(ryanodine receptor, RyR)  
 RyR是主要存在于内质网或肌浆网上的一种钙释

放通道, 具有高亲和力和特异性, 与IP3R结构和功

能特性相似, 它能迅速地将钙离子从内质网或肌

浆网中释放出来, 从而发挥一系列的生理功能。

最近的研究表明, RyR在哺乳动物中作为磷酸

化和疾病突变的靶点, 与心衰等多种重要疾病相

关(Yuchi等2012; Lanner等2010)。RyR是目前已知

最大的离子通道, 在哺乳动物中存在3种异构体

(RyR1-3), 这3种异构体存在一个关键的磷酸化靶

点结构域的晶体结构 ,  该结构域含有Ser2843 
(RyR1)和Ser2808/Ser2814 (RyR2)磷酸化位点。其

中RyR1的磷酸化靶点结构域是11种疾病突变的靶

点。但植物组织中RyR的具体机制还有很多未知

的地方。Taylor等(2009)研究表明, RyR也可在某

些细胞中积累。同时, RyR也存在于肌质网、分泌

囊泡、核内体中。

3.1.3  内质网上的其他通道  如表2所示, 除了上述

这两种类型的内质网钙通道, 还在不同植物的内质

网上发现了特异的钙通道。Klüsener等(1995)在葫

芦科植物泻根(Bryonia dioica)卷须组织的内质网上

发现了钙通道BCC1 (Bryonia calcium channel 1), 该
通道的开放由钙离子浓度梯度控制, 而钙离子梯度

则由内质网上的Ca2+-ATPase调控。该通道有可能

是高等植物触觉信号转导途径中钙信号传递途径

的关键成分。Klüsener和Weiler (1999)用平面脂双

层技术研究了来自于十字花科植物家独行菜(Lep-
idium sativum)根尖细胞内质网中的一种钙通道

LCC1 (Lepidium calcium channel 1)。BCC1和LCC1
都对钙离子具有高度选择性、电压依赖性, 同时都可

允许Ba2+、Sr2+和Mg2+的通过, 可被La3+和Gd3+抑制。

钙离子从内质网的流出与细胞信号紧密相

关。Ca2+的释放与cADPR (cyclic ADP ribose)、
NAADP (nicotinic acid adenine dinucleotide phosphate)
以及IP3有关。这说明依赖cADPR、NAADP、IP3

的钙离子可能都存在于内质网中, 但目前还没有

直接证据。

表2  钙通道在内质网的选择性分布

Table 2  Calcium-permeable channels in the endoplasmic reticulum of plant cells

   通道          主要位置                             附加位置             可通过离子           参考文献

IP3R 内质网 细胞质膜、高尔基体、细胞核、分泌小泡 Ca2+ Muir和Sanders 1997
RyR 内质网 肌质网、分泌小泡、核内体 Ca2+ Taylor等2009
TRPP2 内质网 细胞质膜 Ca2+ Taylor等2009
NAADP 内质网 - Ca2+ Taylor等2009
HAC 细胞质膜、内质网 - Ca2+ Taylor等2009
BCC1 内质网 - Ca2+、Ba2+、Sr2+、Mg2+ Klüsener等1995, 1997
LCC1 内质网 - Ca2+、Ba2+、Sr2+、Mg2+ Klüsener和Weiler 1999
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3.2  分布于叶绿体的钙通道

叶绿体是植物细胞中由双层膜围成, 含有叶

绿素能进行光合作用的细胞器。间质中悬浮有由

膜囊构成的类囊体, 内含叶绿体DNA。1996年, 
Pottosin和Schönknecht就研究记录了菠菜叶绿体的

类囊体中一种电压依赖性钙通道开放产生的钙离

子电流。尽管这种钙通道对一价阳离子的电导率

高于二价阳离子, 但是这种通道对二价阳离子的

选择性是一价阳离子的2倍。当类囊体膜的叶绿

体间质一侧相对于类囊体内部带有较多正电荷时, 
该通道的开放能力明显加强。由于此类钙通道控

制的是类囊体腔与叶绿体间质之间的钙离子交换, 
它在信号转导中是否起作用还有待研究。叶绿体

在植物免疫应答的过程中起了至关重要的作用, 
因其能产生植物免疫过程中的重要信号物质水杨

酸(salicylic acid)和茉莉酸(jasmonic acid)。但是, 
叶绿体和线粒体与核免疫系统之间的分子机制仍

然未知。Nomura和Shiina (2014)研究发现, 叶绿体

和线粒体能够唤起特定的钙信号以应答生物和非

生物胁迫。钙离子被叶绿体吸收可由光照刺激、

由钌红抑制。钙离子转运蛋白的识别和钙信号分

子的存在意味着钙离子不仅在细胞内产生功能, 同
时在胞外对植物的免疫力和应激反应产生作用。

Nomura等 (2013)发现病原相关分子模式

(pathogen-associated molecular pattern, PAMP)通道

可迅速将蛋白质传送到叶绿体基质并引起特定钙

信号。这种存在于叶绿体的蛋白质就是钙离子敏

感受体(calcium-sensing receptor, CAS), 它参与了基

质钙离子的运输和R基因介导的敏感细胞的死亡。

3.3  分布于液泡膜的钙通道

植物的液泡占据植物细胞体积90%以上, 是
细胞内贮量最大的钙离子库, 也是信号转导过程

中胞内钙信使的重要来源(Pottosin和Schönknecht 
2007)。钙离子在液泡膜上的电化学梯度很大。液

泡膜上存在可对刺激因子起反应的钙通道, 低温

等环境刺激通过液泡对钙离子的释放和吸收来调

节细胞机制中的钙离子水平。

在液泡膜中, 有几种类型的钙通道以共存方

式存在(表3)。去极化激活的钙通道(包括慢液泡

通道)有二价阳离子选择性, 但他们的生理作用还

不清楚。这种电压依赖性、去极化激活的慢液泡

(slow vacuolar, SV)通道, 由tpc1编码, 具有激活

慢、失活慢的性质。然而, 由于其复杂的机制和

对阳离子的低选择性, 使得它对钙通道的作用仍

然有争议(Peiter 2011)。钙离子浓度的升高可以诱

导胞质释放更多的钙离子, 这种现象已在动物细

胞中发现, 研究表明, 这种系统对心肌细胞的收缩

有至关重要的作用(Krinke等2007)。最近, 这种现

象也在植物的保卫细胞中观察到, 在蚕豆保卫细

胞的胞质中, 钙离子浓度的升高可以激活位于液

泡上的慢液泡钙通道, 致使钙离子外流使液泡去

极化, 这种去极化反应促使慢液泡钙通道进一步

开放, 这种现象可能是钙振荡的产生与膜外钙内

流引起的钙释放(calcium-induced calcium release, 

表3  钙通道在液泡的选择性分布

Table 3  Calcium-permeable channels in the vacuole of plant cells

            名称     细胞类型                   电导率                抑制剂      可通过离子         参考文献

SV 甜菜根细胞和 50~80 pS (100 mmol·L-1 K+ 阿米洛利 Ca2+、Ba2+、Mg2+ Peiter 2011
 蚕豆保卫细胞 和100 μmol·L-1 Ca2+)
Hypac 1 甜菜根细胞 6 pS (10 mmol·L-1 [Ca2+]vac) 硝苯地平、维拉帕米、 Ba2+、Sr2+、Ca2+ Gelli和Blumwald 
   La3+、[Ca2+]cyt  1993
Hypac 2 甜菜根细胞 12 pS (5 mmol·L-1 [Ca2+]vac) Zn2+、Gd3+ Ca2+、Ba2+、Sr2+、 Johannes等1992
    Mg2+、Mn2+、K+

Hypac 2 蚕豆保卫细胞 27 pS (5 mmol·L-1 [Ca2+]vac) Gd3+、硝苯地平、二磺酸 Ca2+、Ba2+、Sr2+、 Allen和Sanders 1994
    Mg2+、K+

IP3R 甜菜根细胞 30~50 pS (5 mmol·L-1 [Ca2+]vac) 维拉帕米、肝素、TMB8 Ca2+、Ba2+、Sr2+ Taylor等2009
cADPR-Dependent 甜菜根细胞 - 钌红、普鲁卡因 Ca2+ Muir和Sanders 1997
cADPR-Dependent 蚕豆保卫细胞 - [Ca2+]cyt Ca2+ Leckie等1998
TPCs 甜菜根细胞和 - - K+、Ca2+ Parrington和Tunn 
 蚕豆保卫细胞    2014
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CICR)的正反馈机制(Laver等2013)。
早在1992年, Ping等就在烟草细胞悬浮液的液

泡中观察到去极化激活的钙通道。这种通道可被

一定浓度的Cd 2+阻断 ,  而对相似浓度的Ni 2+、

La3+、Gd3+、维拉帕米和硝苯地平没有敏感性, 对
Ba2+、Sr2+、Ca2+和Mg2+均可选择性通过(Ping等
1992)。细胞中Ca2+浓度50 mmol·L-1条件下电导率

为19 pS, 细胞中Ba2+浓度50 mmol·L-1条件下电导

率30 pS。
超极化激活的钙通道也有二价阳离子选择性, 

同时还具有催化胞浆Ca2+内流的作用。这些通道

可能参与细胞信号传导途径。液泡膜上也存在可

被第二信使激活的钙通道, 包括IP3和cADPR激活

的钙通道。Krinke等(2007)研究表明, 在许多动物

组织中, 给予一定刺激可引起IP3的变化从而导致

不同的生理反应, 而这些生理反应可能是由于钙

离子浓度的变化影响的。现在的研究证实, 在甜

菜中发现IP3能够从液泡中动员钙离子释放, 因此

在液泡中也存在IP3激活的钙通道(Schönknecht 
2013)。

另外, 早期的研究发现, 不同来源的钙离子单

通道的电导率不同。在胞质中钙离子浓度为5 
mmol·L-1时, Johannes等(1992)在甜菜贮藏根细胞

的液泡膜上发现电导率为12 pS的钙通道, 而Allen
和Sanders (1994)在蚕豆保卫细胞的液泡中发现电

导率为27 pS的钙通道。双孔钙通道(Two-pore Ca2+ 
channels, TPCs)是只在酸性细胞器和植物液泡中

表达的对植物起保护作用的钙通道(Morgan和
Galione 2014)。Parrington和Tunn (2014)发现TPCs
是NAADP受体通道的重要组成部分, 但TPCs与
NAADP的具体关联机制还有待进一步研究。

4  钙通道与植物抗性胁迫

许多生物和非生物胁迫信号都能够引起胞质

钙离子水平的波动和某些蛋白磷酸化形式的改变, 
Ca2+通过钙通道等媒介的介导, 使细胞胞质中的游

离Ca2+浓度发生迅速的变化, 并且和胞内的钙信号

感受元件结合 ,  将应激信号转导扩大(Kudla等
2010)。早在1997年, Knight等就利用具有水母素

发光蛋白(aequorin)表达系统的拟南芥来检测胞内

钙离子浓度变化的荧光信号 ,  结果发现在外施

NaCl或者甘露醇后, 拟南芥萌发苗会在5 s左右激

发荧光信号, 并且在10 s左右信号达到峰值(Knight
等1997, 1991)。由于荧光信号出现在非常短的时

间内, 这就强烈说明在植物细胞膜上存在受逆境

胁迫控制的Ca2+通道蛋白, 可以在植物受到胁迫时

迅速做出应答, 导致胞外钙内流以及一系列信号

转导反应。相比植物钾离子通道(Lan等2011; Véry
和Sentenac 2002; Hirsch等1998), 钙离子通道的发

现及功能研究相对滞后, 只有少数的钙通道被克

隆出来, 并且进行了具体功能研究。

AtTPC1是目前研究最多的钙通道蛋白, 属于

慢液泡(SV)双孔钙通道, 参与保卫细胞气孔关闭。

通过对AtTPC1的缺失突变体attpc 1-2的研究发现, 
外源Ca2+既不能诱导气孔关闭, 也不能激活质膜型

阴离子通道产生电流。这证明了AtTPC1能够在气

孔保卫细胞响应外源钙信号, 并且可以参与启动

质膜型阴离子通道, 关闭气孔, 而且这一过程并不

受ABA和MeJA调控(Islam等2010)。这些结果暗示

AtTPC1可能参与多种环境胁迫的反应。Choi等
(2014)发现植物具有依赖Ca2+波动的快速胁迫信号

传递系统, Ca2+流速可达400 μm·s-1。对拟南芥根组

织进行盐胁迫时, Ca2+通过位于液泡膜上的钙离子

通道AtTPC1在皮层和内皮层传播。Ca2+波动 /
TPC1系统还被推测可能参与在胁迫引发的整个植

物体的分子反应并可能有助于整个植物的抗逆性

(Choi等2014)。
OsTPC1是在水稻中发现的电位门钙通道, 它

和它的同源蛋白AtTPC1具有相似的功能, 可以使

酵母cch1缺失突变体获得功能补偿, 恢复钙通道的

作用, 并且可以耐受蔗糖带来的胁迫(Hashimoto等
2004)。Hamada等(2012)通过实验证明在水稻悬浮

培养细胞中OsTPC1参与了由真菌木聚糖蛋白

(TvX)诱导产生的超敏细胞死亡, 并在其中起到重

要作用。实验显示, 作为植物细胞抵御真菌的第

一步, 在TvX诱导下的胞内Ca2+浓度持续性增加正

是由OsTPC1作为Ca2+通道介导的钙内流, 这对随

后产生的植保素合成起到非常重要的作用(Hama-
da等2012)。TaTPC1是在小麦中发现的Ca2+通道, 
实验证实, 该蛋白受到高盐、聚乙二醇、低温(4 
℃)和ABA诱导(Wang等2005)。通过功能互补实

验, 在酵母cch1缺失突变体中表达TaTPC1可以使

突变酵母在锂胁迫下存活, 转TaTPC1的植株相对
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对照植物, 表现出气孔关闭数目更多的现象。这

些实验说明Ca2+通道参与调节植物对环境变化的

响应。Amtmann等(2001)在小麦中发现了LCT1, 
该蛋白可以使缺乏非选择性Ca2+通道MIDI的突变

酵母耐受高盐的胁迫, 这说明LCT1作为Ca2+通道, 
可以利用转导钙信号的方式提高植物的耐盐性。

研究表明, 拟南芥CNGCs家族很多成员通过

介导C a 2 +流动参与植物对逆境的信号转导。

Kugler等(2009)证明CNGC19和CNGC20可以响应

盐分胁迫。这2个基因在盐浓度增大的时候, 基因

表达量明显上调 ,  但是对甘露醇诱导时没有反

应。CGNC19在根中对盐浓度的变化没有响应, 而
芽中的表达量在盐胁迫的6~72 h中强烈上调 ; 
CGNC20在盐诱导1 h后表达量也明显上升。在

cgnc19和cgnc20的T-DNA插入缺失突变系中, 在施

加了盐胁迫后, 检测不出K+和Na+的变化, 这些结

果证明CGNC19和CGNC20响应盐分变化, 在数小

时之内基因表达量明显上调, 参与了植物对盐毒

害的防御体系。CGNC16可以响应高温及干旱胁

迫, cgnc16缺失突变体花粉对外源CaCl2高度敏感

(Tunc-Ozdemir等2013)。在高温胁迫时, 拟南芥花

粉和叶片细胞中cGMP的浓度急剧升高, 同时, 包
括热激转录因子HsfA2和HsfB1的多个热胁迫响应

基因表达量被削弱。这些证据说明, CGNC16是响

应高温及干旱联和环核苷酸信号的Ca2+渗透通道

蛋白。

5  展望

植物生长环境中的刺激种类很多、物化性质

各异 ,  因而需要不同种类的钙通道完成信号转

导。过去几年间, 植物细胞内钙通道的研究进展

较快。随着膜片钳及其他相关技术的发展, 越来

越多的离子通道将会为人们发现和认识。

胞质钙离子浓度上升对应于不同的刺激可能

在幅度、时程、空间分布等方面存在着差异, 最
终导致对应于特定刺激的特定反应, 众多具有不

同空间分布、不同调控机理的钙通道的发现提供

了这种可能性。

钙离子作为细胞内重要的信号分子参与胞内

稳态和植物生长发育的调节过程, 在信号转导过

程中占有重要的地位。对钙通道的研究可以更深

入的了解植物适应或抵制各种胁迫的机制, 是钙

信号研究中的热点和难点。当前, 对植物在逆境

环境下的生理变化及抗逆反应的研究已较成熟, 
但尚未将所有生理生化变化的分子机制研究透彻, 
因此对植物在逆境下产生的许多与逆境反应相关

的功能蛋白质进行定位, 并利用基因工程的手段

将其转化到其他植物中将对农业生产环境保护具

有十分重要的意义。
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