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摘要: 钙离子在植物生长发育过程中具有重要作用。然而, 在喀斯特地区, 过多的钙离子能够抑制植物的生长、降低作物

的产量、限制植物群落的分布, 给农业生产和生物多样性带来严重影响。近年来, 研究表明植物可通过多种方式抵抗钙离

子胁迫。例如, 富集钙离子、排出钙离子、渗透调节、抗氧化酶调节、固醇甲基转移酶调节, 以及增强光合特性等。本文

总结了钙离子胁迫对植物生长发育的影响和植物抵抗钙离子胁迫的分子机制等方面的最新研究进展。
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钙离子作为植物必需的矿质元素是植物生长

发育的重要调节因子, 也是植物细胞壁结构的重

要组分(Hepler 2005), 同时钙离子作为液泡内的渗

透保护物质具有维持细胞膜稳定和细胞内离子平

衡等功能(Al-Whaibi等2010; Gilliham等2011; Dodd
等2010; Dayod等2010)。此外, 钙离子是植物细胞

响应环境变化的重要信号分子。但胞质中钙离子

浓度需要维持在较低的水平, 因高浓度的钙离子

能够干扰植物细胞的正常生理功能(De Silva等
1996)。植物细胞对钙离子的吸收与土壤溶液中钙

离子的量是成正比的, 富含钙离子的土壤会导致

细胞对钙离子的吸收量超过细胞本身所需要的量

(White和Broadley 2003)。研究表明, 高浓度钙离

子能够抑制种子萌发、影响植物的光合作用、降

低植物生长特性(White和Broadley 2003; Song等
2011; Chan等2003; 相辉等2003; 李青云等2006; 龙
明华等2005), 从而抑制植物的生长, 甚至限制植物

群落的分布(Wu等2011)。在细胞水平上, 钙离子

胁迫能够干扰依赖钙离子的信号系统、造成以磷

酸为基础的能量代谢紊乱、影响微骨架动力学等

(Bush 1995; Hepler 1994; Webb 1999)。植物细胞

中钙离子含量增加的失控将导致细胞功能紊乱或

死亡(Wu等2011)。因此, 保持植物体细胞内钙离

子含量的平衡对植物的正常生长具有重要作用, 
特别是生长在高浓度钙离子环境中的植物必须具

备相应的生理机制避免对钙离子的过量吸收(Borer
等2012)。

喀斯特地貌约占世界陆地面积的12% (Wang
等1999)。在中国, 约1/3的陆地属于喀斯特地貌(袁
道先 2001), 喀斯特生态系统主要表现为裸露的石

灰岩(曹建华等2004)。喀斯特地区土壤中的钙离

子非常丰富 ,  含量是酸性土壤的3倍以上(Yuan 
2001; 曹建华等2003)。在壤砂土中钙元素含量约

为300 mg·kg-1, 淤泥中钙元素含量约为650 mg·kg-1, 
黏土中钙元素含量约为700 mg·kg-1 (Gunter和Palta 
2008), 而中国贵州省典型喀斯特地区的土壤钙元

素含量约为1 500 mg·kg-1 (Li等2014a)。在喀斯特

地区, 钙离子胁迫能够显著抑制许多植物的生长、

农作物的产量、植物种类和群落的分布(Dayod等
2010; White和Broadley 2003; Hirschi 2009; Falken-
gren-Grerup等1995)。尽管如此, 在喀斯特地区存

在其特有的优势种, 如具有较强的钙离子富集能

力的喜钙型植物、钙离子含量受土壤交换钙离子

含量影响的随遇型植物、以及钙离子含量受土壤

钙离子含量影响较小的低钙型植物等, 表明这些

优势种存在特殊的钙离子适应机制 (姬飞腾等

2009)。因此, 研究喀斯特地区植物适应钙离子胁

迫的机制、培育耐受钙离子胁迫的农作物及重要

经济作物品种将有助于这些地区可持续农业、生

态和经济的发展, 同时对山区石漠化治理和生态

恢复等方面有着重要的理论和实践意义。

刘刚等(2015)研究发现细胞内钙离子浓度的

升高主要源于细胞外钙离子的内流。尽管细胞器

为细胞内重要的钙离子储存场所, 但高浓度的钙

离子超过细胞器的储存极限则与磷酸根离子结合

形成沉淀, 进而影响细胞的功能(郑远和陈兆进

2015)。因此, Lee (1998)认为维持细胞中较低钙离
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子浓度是植物适应富含钙离子土壤的关键特性。

近年来, 学者们研究了钙离子胁迫下多种植物的

生长发育特性, 从不同角度阐述了植物抵御钙离

子胁迫的分子机制。本文从钙离子胁迫对植物的

影响以及植物抵御钙离子胁迫的分子机制方面进

行系统的总结, 同时对该领域存在的问题和前景

进行探讨。

1  钙离子胁迫对植物的影响

钙离子胁迫能够抑制植物的生长, 影响植物

形态和生理特性。Cai和Gao (2011)研究发现污水

淤泥中的高浓度(92.1 mmol·L-1)钙离子能够明显抑制

萝卜(Raphanus sativus)种子萌发及初生根的生长。

Al-Whaibi等(2010)用不同浓度(0~100 mmol·L-1)
的CaCl2溶液处理蚕豆(Vicia faba)幼苗发现, 60 
mmol·L-1为蚕豆幼苗生长的最适浓度。在80和100 
mmol·L-1浓度处理下, 幼苗植株高度、苗地上部分

的干重和鲜重、根的干重等与60 mmol·L-1处理浓

度下的幼苗相比显著降低(Al-Whaibi等2010)。在根

的鲜重方面, 80 mmol·L-1处理浓度下与60 mmol·L-1

处理浓度下相比无明显差异, 但100 mmol·L-1处理

浓度下根的鲜重与60 mmol·L-1处理浓度下相比明

显降低, 而根的长度和数量在3种处理浓度下无明

显差异(Al-Whaibi等2010)。在MS培养基中添加不

同浓度钙离子发现, 凤梨科植物Aechmea blanchetiana
幼苗生长的最适钙离子浓度为9.38 mmol·L-1, 但在

较高钙离子浓度(12 mmol·L-1)存在时, 该植物幼苗

的干重和鲜重显著降低(Kanashiro等2009)。同时, 
在添加不同浓度钙离子的MS培养基中培养土人参

(Talinum paniculatum)种子时发现, 在0.1 mmol·L-1 
钙离子培养下, 萌发所需时间为10 d, 萌发率为74%, 
平均株高最高可达4.28 cm, 平均叶片数最多接近

12片, 而在30 mmol·L-1钙离子培养下, 萌发时间延

长到48 d, 萌发率降低为11%, 平均株高最高仅为

1.79 cm, 平均叶片数最多仅为2片, 且根和叶的干、

鲜重在该浓度培养下均达到最低值(江富成等2012)。
Ahire等(2014)用含不同浓度CaCl2 (0、50、100、
150、200 mmol·L-1)的液体MS培养基培养假马齿

苋(Bacopa monnieri)苗28 d后, 与对照组相比, 苗的

数量、长度、鲜重和干重均随着处理浓度的增加

逐渐下降。此外, 用含CaCl2培养基分别培养印

度人参(Withania somnifera)苗(0、50、100、200 

mmol·L-1)和愈伤组织(0、25、50、100 mmol·L-1)
发现, 在50和100 mmol·L-1处理浓度下苗呈现失绿

和矮小等特征, 而在200 mmol·L-1处理浓度下苗发生

坏死现象, 且愈伤组织在100 mmol·L-1处理浓度下全

部死亡(Sabir等2012)。这些研究结果表明, 过量的

钙离子会从多方面影响植物的形态和生理特性。

2  植物抵抗钙离子胁迫的机制

2.1  通过富集方式适应高浓度钙离子环境

植物具有通过富集钙离子的方式抵抗钙离子

胁迫的机制, 植物细胞可将胞液中的钙离子运输

到液泡、内质网、线粒体、质体和细胞壁, 并通

过Ca2+/H+逆向转运蛋白和Ca2+-ATPases将钙离子

储存起来(Bush 1993; Harper 2001; Pittman和
Hirschi 2003; Volk等2004)。Li等(2014b)发现苦苣

苔科植物吊石苣苔(Lysionotus pauciflorus)能够耐

受200 mmol·L-1根际钙离子浓度, 而旋蒴苣苔(Boea 
hygrometrica)能够耐受20 mmol·L-1的根际钙离子

浓度。钙离子分布分析显示吊石苣苔可能是通过

栅栏组织细胞的叶绿体积累钙离子, 而旋蒴苣苔

可能是通过栅栏组织细胞和海绵组织细胞积累钙

离子的方式应对钙离子胁迫(Li等2014b)。同时, 
Islam和Kawasaki (2014)也发现在高浓度钙离子含

量的培养基中, 芋头(Colocasia esculenta)初生根皮

层薄壁组织中的钙离子含量显著升高。生理学和

生物化学研究表明草酸钙的形成在调节钙离子浓

度方面具有重要作用, 而草酸钙晶体的大小和数

量作为植物响应外界环境钙离子浓度的一项重要

指标已经在多种植物中被证实(Nakata 2012; Kuo-
Huang和Zindler-Frank 1998; Mazen等2003; Faheed
等2013; Pennisi和McConnell 2001a, b)。研究表明, 
水浮莲(Pistia stratiotes)中过量的钙离子会以草酸

钙晶体的形式储存起来(Volk等2002)。Mazen等
(2003)也发现提高培养基质中的钙离子含量后浮

萍(Lemna minor)中草酸钙晶体迅速形成。此外, 
Wu等(2006)发现与在低钙离子含量的培养液中相

比, 高钙离子含量培养液中鸡桑(Morus australis)
叶片的草酸钙晶体含量显著升高。这些结果均表

明, 草酸钙具有调节植物在高浓度钙离子环境中

钙离子平衡的功能(Franceschi和Nakata 2005)。尽

管如此, 当草酸钙晶体过多的时候, 必须通过相应

的机制排出。
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2.2  表皮结构参与钙离子的排出

植物可通过表皮结构排出过量的钙离子。研

究表明, 在喜钙植物山萝卜菊(Centaurea scabiosa)
和蒲公英属植物Leontodon hispidus分离表皮结构

的培养基中, 游离钙离子的增加可使气孔关闭(De 
Silva和Mansfield 1994)。但在土壤根际增加钙离

子浓度时, 叶片的气孔导度、呼吸速率、净光合

速率以及胞间CO2浓度等并没有受到较大的影响, 
表明这两种钙生植物具有阻止保卫细胞附近钙离

子含量达到损伤或者紊乱的调节钙离子分布的机

制(De Silva和Mansfield 1994)。在高浓度根际钙离

子条件下, 鼠耳芥(Arabidopsis halleri) (Zhao等2000)
和烟草(Nicotiana tabacum) (Wagner等2004; Choi等
2001)在叶片腺体和毛状体中形成层草酸钙晶体, 
而在黄羽扇豆(Lupinus luteus)中, 钙离子通过木质

部汁液运输到叶肉细胞, 并储存到气孔保卫细胞

附近的叶肉细胞中(De Silva等1994)。由于木质部

汁液通过表皮运输到气孔细胞, 所以表皮细胞及

其附属物中草酸钙的形成有助于降低质外体的钙

离子浓度(Ruiz和Mansfield 1994)。X射线显微分

析显示, 山萝卜菊和L. hispidus叶肉细胞的海绵组

织及栅栏组织能够积累钙离子, 而表皮的毛状体

能够排出钙离子, 即叶肉细胞的栅栏组织和海绵

组织是最初的钙离子储存部位, 毛状体将钙离子

排出到细胞表面(De Silva等1996)。同时, 用臭氧

处理L. hispidus时发现, 叶片毛状体对钙离子的螯

合能力下降、叶片毛状体端部细胞中钙离子含量

下降、保卫细胞及其他叶组织中钙离子含量升高

(De Silva等2001)。所以毛状体能够以阻止钙离子

运输到气孔细胞的方式来调节气孔的稳态(De Silva
等1996, 2001)。Wu等(2011)通过激光共聚焦显微镜

和能量弥散X射线谱观察金银花(Lonicera confusa)
不同发育阶段叶片的亚显微结构发现, 与钙离子

含量低的土壤中培养的植株叶片相比, 富含钙离

子的土壤培养的植株叶片随着腺体和毛状体的发

育钙离子含量逐渐增加, 当叶片中钙离子达到饱

和时, 钙离子通过金银花叶片的气孔排出体外。

此外, Islam和Kawasaki (2015)研究发现, 芋头在高

浓度钙离子溶液处理下, 可通过叶片水孔吐水的

方式排出过量的钙离子。以上研究结果表明植物

叶片的表皮结构能够调节富含钙离子土壤中生长

植物细胞的钙离子水平。 

2.3  通过合成渗透调节物质应对钙离子导致的胞

外失水 
植物细胞可通过合成渗透调节物质降低细胞

的水势, 以阻止细胞水分的过度损失, 从而维持细

胞的渗透平衡(华智锐和李小玲2017)。研究显示, 
在80和100 mmol·L-1浓度CaCl2溶液处理下, 蚕豆幼

苗相对含水量与60 mmol·L-1处理浓度下的幼苗相

比显著降低(Al-Whaibi等2010)。表明胞外高浓度

钙离子导致胞外水势的降低, 进而造成细胞水分

的外流。王传明和乙引(2014)研究发现, 喜钙植物

单性木兰(Kmeria septentrionalis)和伞花木(Eurycor-
ymbus cavalerei)、随遇植物青冈栎(Cyclobalanopsis 
glauca)在30 mmol·L-1及以上钙离子浓度处理下叶

片的相对含水量开始显著降低, 而嫌钙植物华山

松(Pinus kwangtungensis)的叶片相对含水量在20 
mmol·L-1及以上钙离子浓度处理下开始显著降

低。与嫌钙植物相比由于喜钙植物和随遇植物具

有较高的钙离子吸收能力, 所以在较高浓度的钙

离子条件下才表现出显著的细胞失水。这可能是

喜钙植物和随遇植物在喀斯特地区具有较强适应

性的一个因素。用不同浓度(0~240 mmol·L-1)的
CaCl2溶液处理尖叶提灯藓(Mnium cuspidatum)、
石地钱(Reboulia hemisphaerica)、青藓(Brachythe-
cium albicans) 3种苔藓植物配子体发现, 与对照组

(0 mmol·L-1)相比, 40 mmol·L-1浓度处理下可溶性

糖和脯氨酸含量有轻微下降; 但是随着钙离子浓

度超过40 mmol·L-1, 可溶性糖和脯氨酸含量急剧

上升(项俊等2010)。此外, 用不同浓度CaCl2 (0、
50、100、150、200 mmol·L-1)的液体MS培养基培

养假马齿苋苗28 d后发现, 与对照相比, 含水量随

处理浓度增加而逐渐下降; 脯氨酸含量在50~150 
mmol·L-1之间逐渐增加, 在200 mmol·L-1处理浓度

下含量低于150 mmol·L-1处理, 但高于100 mmol·L-1

处理; 甜菜碱含量在50和100 mmol·L-1处理浓度下

无明显差异, 但明显高于对照组, 但在150和200 
mmol·L-1处理浓度下, 甜菜碱含量逐渐升高, 且显

著高于100 mmol·L-1处理浓度下的含量; 总可溶性

糖的含量也是随着处理浓度的增加而增加(Ahire
等2014)。Sabir等(2012)用含CaCl2培养基分别培养

印度人参苗(0、50、100、200 mmol·L-1)和愈伤组

织(0、25、50、100 mmol·L-1)发现, 苗的相对含水

量随处理浓度的增加逐渐下降, 脯氨酸含量与对
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照组相比均显著增加, 而愈伤组织仅在100 mmol·L-1

处理浓度下显著升高。这些结果表明, 在高浓度

钙离子条件下, 可溶性糖、脯氨酸和甜菜碱等重

要的渗透调节物质含量显著提高。而渗透调节物

质含量的提高能够有效地降低细胞水势、增强吸

水功能, 进而抵抗由于高浓度钙离子造成的细胞

失水(华智锐和李小玲2017)。
2.4  通过抗氧化酶系统调节钙离子诱导的氧化性

损伤

在逆境胁迫下, 植物可以通过抗氧化酶系统

中的酶清除活性氧自由基并降低其对细胞的氧化

性损伤。在较高浓度外源钙离子处理条件下, 单
性木兰、伞花木、青冈栎和华山松的过氧化物酶

(peroxidase, POD)活性随钙离子浓度升高表现出明

显的上升趋势(王传明和乙引2014)。此外, 用不同

浓度(0~50 mmol·L-1)的CaCl2溶液处理喜钙植物云

贵鹅耳枥(Carpinus pubescens)和嫌钙植物油茶

(Camellia oleiferal)一年生苗, 也得到了相似的结

果(张宇斌等2008)。短期CaCl2溶液处理时, 云贵

鹅耳枥叶片在低于20 mmol·L-1时POD活性升高不

明显, 在超过20 mmol·L-1处理浓度后POD活性显

著提高, 而油茶叶片中POD活性随处理浓度的增

加而增加, 且在每个处理浓度下油茶叶片POD活

性均低于云贵鹅耳枥叶片POD活性至少2个数量

级(张宇斌等2008)。从处理时间上看, 油茶叶片在

最长处理时间和最大处理浓度时POD活性最大, 
而云贵鹅耳枥叶片在低于20 mmol·L-1处理浓度时

POD活性变化不明显, 在高于20 mmol·L-1处理浓

度时, 短时间达到最大, 随后降低并趋于平稳(张宇

斌等2008)。POD是植物中一种重要的抗氧化酶, 
能催化由H2O2或有机过氧化物参与的氧化还原反

应(张宇斌等2008)。因此 ,  钙离子胁迫条件下 , 
POD能清除植物内的活性氧, 使植物免受伤害。

Ahire等(2014)用不同浓度CaCl2 (0、50、100、
150、200 mmol·L-1)的液体MS培养基培养假马齿

苋苗28 d后发现, 0~100 mmol·L-1处理浓度下, 苗中

丙二醛(malondialdehyde, MDA)的含量无明显差

异, 但是随着处理浓度的进一步升高, MDA的含量

显著增加; 超氧化物歧化酶(superoxide dismutase, 
SOD)和过氧化氢酶(catalase, CAT)活性在0~100 
mmol·L-1处理浓度下, 随着处理浓度的升高活性逐

渐增加, 但是随着处理浓度的升高二者活性逐渐

降低, 且均低于0 mmol·L-1处理浓度下的活性; 在0
和50 mmol·L-1处理浓度下, 抗坏血酸过氧化物酶

(ascorbate peroxidase, APX)活性无明显差异, 在100 
mmol·L-1处理浓度下APX活性显著升高, 但150和
200 mmol·L-1处理浓度下, APX活性逐渐降低, 且均

低于0 mmol·L -1处理浓度下的活性 ;  在0~100 
mmol·L-1处理浓度下, 谷胱甘肽过氧化物酶(gluta-
thione peroxidase, GPX)随着处理浓度的升高活性

逐渐增加, 150和200 mmol·L-1处理浓度下, GPX活

性无明显差异, 但高于50 mmol·L-1处理浓度下的

活性, 而低于100 mmol·L-1处理浓度下的活性。

MDA是脂质过氧化的产物(Ahire等2014), 其含量

的升高及几种抗氧化酶活性的变化表明钙离子胁

迫导致了活性氧的产生, 进而对脂质造成了氧化

性损伤。此外, Sabir等(2012)用含CaCl2培养基分

别培养印度人参苗(0、50、100、200 mmol·L-1)和
愈伤组织(0、25、50、100 mmol·L-1)发现, 苗和愈

伤组织在钙离子胁迫下MDA的含量均显著升高, 
且苗中CAT、APX、GPX、多酚氧化酶(polyphenol 
oxidase, PPO)和谷胱甘肽还原酶(glutathione reduc-
tase, GR)活性均随处理浓度的升高而升高, 而愈伤

组织中各酶活性在100 mmol·L-1处理浓度下表现

出显著升高的特性。以上结果表明, 在钙离子胁

迫下, 抗氧化酶的活性升高有利于清除钙离子诱

导产生的过多的活性氧自由基, 保护细胞免受氧

化性损伤, 进而增强对钙胁迫环境条件的适应。

2.5  通过固醇甲基转移酶(sterol methyltransferase, 
SMT)调节钙离子胁迫下膜的完整性

在拟南芥植物中, 过表达定位于内质网的HSP- 
90.7能够增强转基因植物对高浓度钙离子胁迫的

抗性(Song等2009; Chong等2015), 而酵母双杂交试

验发现, SMT2与HSP90.7直接相互作用(Chong等
2015)。拟南芥固醇甲基转移酶SMT1突变体植物

smt1根在钙离子胁迫下表现出敏感特性, 且SMT1能
够增强植物对钙离子胁迫的抗性(Diener等2000)。
此外, 在单细胞绿藻Chlamydomonas reinhardtii中, 
SMT1在光氧化胁迫、氮、铁和硫缺乏条件下均表

达上调(Hernández-Torres等2016; Ledford等2004)。
Sulkarnayeva等(2014)研究发现春小麦(Triticum 
aestivum)幼苗的根在冷胁迫、机械损伤和氧化胁
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迫条件下, SMT1的表达量均显著上调。蛋白质组

研究显示, 盐胁迫下水稻(Oryza sativa)根中SMT1
表达量上调(Li等2011), 同时在磷缺乏的条件下玉

米(Zea mays)根中SMT1表达量上调(Li等2007)。
SMT1通过在固醇前体环阿乔醇的C24位添加一个

甲基来催化固醇合成的第一步, SMT2参与固醇合

成后面的步骤(Carland等2010)。SMT1在光氧化胁

迫下表达上调, 预示着由于脂质过氧化造成的膜

损伤(Ledford等2004)。氧化胁迫下, 细胞内产生活

性氧自由基, 脂质氧化产物积累, 干扰膜的完整性

(Sulkarnayeva等2014)。SMT可能参与胁迫条件下

植物固醇的合成 ,  进而能够影响膜的完整性

(Sulkarnayeva等2016)。因此, SMT可能是通过调

节膜的完整性增强对钙离子胁迫的抗性。

2.6  通过增强光合特性抵抗钙离子胁迫

过量的根际钙离子会严重损害植物的光合特

性, 钙离子胁迫造成叶绿素含量降低可能是由于

离子平衡的打破限制了铁离子向原卟啉分子的运

输(Agastian等2000)。研究表明, 蚕豆苗中叶绿素

a、全部叶绿素的含量在不同CaCl2溶液处理浓度

(60、80、100 mmol·L-1)下, 随着处理浓度的升高

而显著降低, 而叶绿素b含量在80和100 mmol·L-1

处理浓度下相似, 但均显著低于60 mmol·L-1处理

浓度下含量(Al-Whaibi等2010)。在添加不同浓度

钙离子的MS培养基中培养土人参幼苗发现, 叶片

中叶绿素a和叶绿素b的含量在1 mmol·L-1浓度钙离

子培养下均最高, 分别为1和0.15 mg·g-1, 但在30 
mmol·L-1钙离子浓度的培养下, 分别为0.43和0.07 
mg·g-1 (江富成等2012)。罗绪强等(2013)分别用浓

度为4 (模拟酸性土中交换态钙含量)、30、100 (模
拟石灰土中交换态钙含量)、200 mmol·L-1的钙离

子营养液沙培石灰土专属种柳叶蕨(Cyrtogonellum 
fraxinellum)和酸性土专属种薄叶双盖蕨(Diplazium 
pinfaense), 分析了柳叶蕨和薄叶双盖蕨对土壤高

钙离子环境的光合特征。柳叶蕨和薄叶双盖蕨分

别在30和4 mmol·L-1的钙离子浓度下达到最高日

净光合速率, 且随钙离子浓度的升高, 柳叶蕨和薄

叶双盖蕨的叶片净光合速率、蒸腾速率、气孔导

度总体均呈下降趋势, 但柳叶蕨降幅相对平缓(罗
绪强等2013)。表明柳叶蕨具有较高的抗钙离子胁

迫能力, 但是高浓度的钙离子对其光合特性也产

生较为明显的抑制作用。柳叶蕨和薄叶双盖蕨叶

片气孔导度与胞间CO2浓度均呈显著负相关, 说明

光合作用强度的降低受非气孔限制因素的影响(罗
绪强等2013)。此外, 用含不同浓度CaCl2 (0、50、
100、150、200 mmol·L-1)的液体MS培养基培养假

马齿苋苗28 d后, 与对照组相比, 随着处理浓度的

增加苗中叶绿素a、叶绿素b和总叶绿素含量均逐

渐下降(Ahire等2014)。Sabir等(2012)用含CaCl2

培养基分别培养印度人参苗(0、50、100、200 
mmol·L-1)也发现, 叶绿素a、叶绿素b和总叶绿素

含量均随处理浓度的增加逐渐下降。拟南芥(Ara-
bidopsis thaliana)野生型植株在添加高浓度钙盐的

培养基培养下, 核基因IRT1 (At4g19690)表达上调

(Chan等2008)。而且, 拟南芥irt1-1突变体植株需

在添加铁离子的基质中才能同野生型一样生长, 
且叶中的色素和类囊体蛋白发生显著变化, 此外

叶绿体光合电子传递链受到严重损伤, 表明IRT1 
(iron transporter 1)主要调节叶绿体中铁离子的运

输和离子稳态(Varotto等2002)。所以, IRT1的表达

上调可能增加铁离子的吸收有利于增强植物的光

合特性, 进而增强对钙胁迫的抗性。

2.7  其他机制

许多细胞器上的钙离子转运需要氢离子的直

接协同作用(Sze等1999; Gaxiola等2002)。CAX1 
(calcium exchanger 1)和CAX3是定位于液泡膜上

的2种重要Ca2+/H+逆向转运蛋白, CAX1 (At2g-
38170)主要在叶片中表达, 而CAX3 (At3g51860)主
要在根中表达(Cheng等2005)。用80 mmol·L-1 
CaCl2处理拟南芥植物16 h后, CAX1 RNA的表达量

增加12倍以上, 其响应钙离子的增加为剂量依赖

的方式(Hirschi 1999)。拟南芥在添加高浓度钙离

子的培养基培养下, CAX3表达上调(Chan等2008), 
且cax3突变体植物对钙离子胁迫表现出超敏感性, 
而cax1/cax3双突变体比单突变体表现出更高的钙

离子胁迫敏感性(Cheng等2005)。此外, 植物可能

通过调控环化核苷酸门控通道(cyclic nucleotide- 
gated channel 2, CNGC2)以适应高钙胁迫环境

(Clough等2000)。CNGC2结构包含6个跨膜结构

域、1个孔区域、1个环化核苷酸结构域及1个钙

调素结合结构域 ,  主要生理学功能是介导钙离

子、钾离子等阳离子进入细胞(Clough等2000; 
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Leng等1999)。Chan等(2003)发现拟南芥cngc2缺
失突变体对外源钙离子浓度的增加表现出专一性

的敏感。在添加20 mmol·L-1 CaCl2的MS培养基上

培养拟南芥cngc2-1和cngc2-2突变体植物12 d, 突
变体植物从形态上看比相同培养基上培养的野生

型植株小很多(Chan等2003)。且在不同浓度(10、
20和30 mmol·L-1) CaCl2的MS培养基上培养拟南芥

cngc2-1和cngc2-2突变体植物6周后, 突变体植物的

鲜重与野生型相比随着处理浓度的增加显著降低

(Chan等2003)。而在不同浓度NaCl胁迫下, 突变体

植物与野生型相比鲜重无明显变化(Chan等2003)。
此外, 在添加10、20和30 mmol·L-1 CaCl2的MS培
养基上培养拟南芥野生型和cngc2突变体2个月后, 
突变体与野生型相比植株矮小且不产或仅产少数

种子, 表明cngc2突变体植物的营养生长和生殖生

长均受到钙胁迫的影响(Chan等2003)。以上研究

结果表明, Ca2+/H+逆向转运蛋白和环化核苷酸门控

通道在调节钙离子平衡方面可能具有重要作用。

3  问题和展望

钙离子是植物生长发育所必需的矿质元素, 
在细胞的结构及细胞各生理生化代谢过程中具有

重要作用。同时, 钙离子也是植物细胞响应外界

环境变化信号转导过程中重要的信号分子。尽管

如此, 高浓度的钙离子会产生细胞毒性, 进而抑制

植物的生长发育。迄今为止, 钙离子作为信号分

子的研究较多, 而将钙离子作为植物生长胁迫因

素的研究较少。对植物抵抗高浓度钙离子胁迫机

制的研究还处于起步阶段, 许多问题尚未解决。

首先, 在不同土壤钙离子浓度条件下, 对于不同植

物而言钙离子是作为信号分子发挥作用还是作为

胁迫因子产生伤害目前并没有明确区分的标准。

其次, 在可能的植物抗钙离子胁迫机制中, 叶表皮

结构分泌的触发机制是什么。而且, 尽管许多细

胞器可以作为钙离子的储存场所, 但是高浓度钙

离子胁迫条件下, 细胞器储存和转移钙离子的代

谢过程尚不明确。此外, 参与调节钙离子平衡的

途径仍需进一步探索。石灰土是中国西南喀斯特

地区分布最广的土壤, 因对母岩化学性质的继承

钙离子含量普遍较高, 高浓度的钙离子严重制约

着多种植物在该地区的生长发育。但是, 喀斯特

地区有其特有的植物种类, 这些物种能够在高钙

离子的环境下很好的生存, 究竟在生理和分子层

面与一般的植物有什么差别？这是一个非常值得

深入研究的方向。因此, 应对喀斯特地区特有植

物的适应性进行研究。此外, 植物应对钙离子胁

迫环境涉及对钙离子的吸收、转运、积累、排出

等各个环节。因而, 从多角度研究植物对土壤高

浓度钙离子环境适生的分子机制, 将有助于改善

植物的生长发育, 同时为恢复喀斯特地区的植被

及荒漠化治理提供重要帮助。
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Advance in the research of plant in response to calcium ions stress
TAN Long-Yan∗, MA Hong-Na
School of Pharmaceutical Sciences, Guiyang University of Chinese Medicine, Guiyang 550025, China

Abstract: Calcium ions play important roles during the process of plant growth and development. However, in 
karst area, excessive calcium ions could inhibit plant growth, decline crop yields, restrict plant communities, 
and bring serious impacts to agricultural production and biodiversity. In recent years, studies have shown that 
plants could resist calcium ions stress by various ways, e.g., enrichment of calcium ions, discharge of calcium 
ions, osmotic adjustment, antioxidant enzymes regulation, sterol methyl regulation, and enhancement of photo-
synthetic characteristics. In the present paper, the latest progress in the effect of calcium ions stress on plant 
growth and development was summarized, also the molecular mechanism that plants cope with calcium ions 
stress was elucidated. 
Key words: plant; calcium ions stress; molecular mechanism; karst area
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