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植物抗病防卫反应中的特异性钙信号
张蓓刘刚王冬梅*

(河北农业大学生命科学学院，保定 071001)

摘要 在植物细胞中钙离子是普遍存在的第二信使，参与多种信号途径。 大量研究表明，

钙信使系统参与植物与病原菌互作的信号转导过程。 近些年来，特异性钙信号在抗病中的作用越

来越受到关注。 文章综述了近年来在植物表达防卫反应过程中特异性钙信号的形式及其形成的生

理机制的研究进展。
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钙离子(Caμ)是普遍存在的信号分子，它通过浓

度的时空变化，把胞外信号传递到胞内 。 植物细胞

在众多因素剌激下，都使用细胞内 Ca

来调节植物生长 、 发育、抗逆等生理反应[IJ 。 这

种简单的胞质 Ca2+ 浓度 ([Ca2+lcy，)变化为什么能够调
.控如此多的生理反应?植物细胞内的钙信号系统是如

何感受、区分不同的外界剌激，并调节下游特异性

生理反应的?如脱落酸(abscisic acid, ABA)和生长素

都可以诱导[Ca叮叮t 水平上升，但 ABA 最终会引起气

孔关闭，而生长素的作用却与之正好相反[2J 。 这种由

不同剌激引起的[Ca2+] CY' 水平上升为什么产生的效果

会有如此大的差异口J? 根据近年来的研究结果，人们

推测不同的外界剌激因素能够产生特异性钙信号或

有Ca2+介导的特异性信号通路并提出了这种特异性

产生的两种可能模式: 一种模式是Ca2+可以独立诱导

细胞反应，钙信号本身具有特异性，特异性的 Ca2+ 变

化决定生理反应的特异性，被称为钙指纹假说[付。 另

-种模式是剌激因素除引起钙信号外还可以产生其

他介导因子，胞质中不同的介导因子组合起来决定反

应特异性，这与核昔酸组成密码子的方式极其相似[51 。

钙信号本身不具有特异性，它只是起到一个化学开关

的作用，真正的特异性体现在不同的介导因子间组合

的方式不同，这称为钙化学开关假说。

近些年来，人们认识到钙信使系统参与植物抗病

性表达过程并己证实钙信号是病原菌侵染后产生的

早期反应之一。 本文将结合近几年的研究进展， 着

重介绍植物在表达抗病防卫反应过程中特异性钙信

号的形式及其形成的生理机制 。

1 特异性的钙信号

植物能够利用[Ca2+lcy，变化的时空特征信号途径

来感受一些外来剌激[l]，根据剌激的性质和强度

[Ca叮叮t发生变化的形式有多种，如 Ca2+ 瞬变(calcium

transient) [6J、钙振荡(calcium oscillation) [ 7J、钙波

(calcium wave) [8J 等，人们把这些不同形式的钙信号

统称为 Ca2+ 签名(Ca2+ signature)，即特异性的钙信号。

在植物与病原菌互作过程中，不同体系所呈现的钙信

号也有所不同(表 1) 。

1.1 Ca2+ 瞬变

Ca2+ 浓度先升高后降低的变化模式称为钙瞬变，

是最为常见的一种 Ca2+ 签名模式[ I J 。 许多刺激因素，

如冷胁迫、缺氧胁迫、低渗透压胁迫等都能引起植

物细胞内单一[Ca2+]叩的瞬时变化。 这种细胞内 Ca2+

瞬变在变化幅度、动力学特征、 空间分布特征上各

不相同，表现出巨大差异 。 不同剌激类型导致不同特

征形式的钙瞬变，钙瞬变的l幅度受剌激强度的影响并

决定最终的反应水平 。

人们发现，在不同的研究体系中， Ca2+ 能以钙瞬

变的形式参与植物防卫反应的表达。 如激发子寡聚

半乳糖醒酸在拟南芥幼苗细胞中能够诱导一个快

速、明显、瞬间的[Ca2+ ]叩升高，大约 15 s 达到高

峰，这种钙信号能够引起防卫相关基因 CHS ， GST 、

PAL 和 PR-1 的表达[9]; 而从洋葱伯克霍尔德氏菌

(Burkholderia cepacia)细胞壁外部提取的脂多糖类激

发子只能在烟草细胞中引起弱的、瞬间的[阴Ca2μ叮+寸]儿c叼y
升高[υ10叭J 0。 以上i这主些研究表明， Ca2+ 的确能以钙瞬变
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表 1 不同植物 - 激发子互作体系中特异性的钙信号

病原菌

寡聚半乳糖iW酸(oligogalacturon ic ac id) 

脂多糖类激发子(li popolysaccharides) 

内切壳多糖酶(end oc hitin ase)

Pep-13 

结瘤因子(Nod fac tor) 

脱乙酌壳多糖(c h itosan )

酵母激发子(yeas t elicitor) 

隐地蛋白 (cryp togein )

。- 葡聚糖激发子。-glu can elicitor) 

多聚半乳糖酸酸内切酶 1 (巳ndopol ygal acturonase 1) 

的信号形式参与植物防卫反应的信号途径。与上述

两个结果不同， Blume等问用激发子 Pep-l 3 剌激欧芹

(parsley)细胞，首先出现一个 30-40 s 的停滞期，之后

[Ca2+] Cyt 迅速增加， 2 min 后达到最大，随后缓慢下降，

10-40 min 内降到 300 nmol/L 。 作为比较，他们用从

P. sojae 细胞壁中提取的一种 40 kDa 的糖蛋白作为

激发子处理欧芹细胞，来检测[Ca2+ ] CYt 的变化。 出人

意料的是，这种糖蛋白没有引起像Pep-13诱发的钙离

子瞬时高峰，而是缓慢的持续的[Ca叮叮t 升高，但这两

种瞬时的钙变化都促使了植保素的合成。 作者进而

提出瞬时的Ca2+高峰并不是诱发防卫反应的关键，它

可能只是一个化学开关只要胞质中Ca2+浓度达到一

定阔值，就能引发相应的生理反应，并不体现特异性

的作用。

1.2 钙振荡

植物细胞对剌激起反应的另一种钙信号方式是

重复性的钙浓度增加，称为钙振荡 。 钙振荡是由细

胞内钙库的持续性充盈和排空引起的 。

钙振荡使钙信号可以用振幅和频率信号双重编

码，从而丰富了信号的多样性。 钙振荡方式与外源剌

激的类型和强度有关， 不同的剌激因素诱导植物细胞

内产生振幅、频率各不相同的特异性的 Ca2+ 振荡方

式，最后导致不同的生理学反应[ 1 8]。钙振荡最初发

现于玉米胚芽鞠和鸭趾草保卫细胞，后来在大豆根瘤

菌结瘤因子剌激后的根毛细胞内也发现了钙振荡 。

用结瘤因子处理根毛细胞后，会产生特异性的钙振荡，

进而促进根毛质膜的去极化、根毛细胞的碱性化及

细菌的侵染[ 13] 。 使用 10 问Iml 脱乙酌壳多糖或酵母

激发子来剌激拟南芥保卫细胞时，发现这些剌激能够

引起细胞重复性的钙升高，这种特异性的钙振荡能够

产生活性氧(reactive oxygen species, ROS) ， 并导致气

孔关闭 [14] 。

寄主植物 特异性的钙信号 参考文献

拟南芥幼苗 快速升高 [9) 
烟草悬浮细胞 快速升高 [10) 

大豆悬浮细胞 快速升高 [11) 

欧芹 缓慢升高 [12) 

大豆根毛细胞 t可振荡 [13) 

拟南芥保卫细胞 钙振荡 [14) 

拟南芥保卫细胞 钙振荡 [14) 

烟草 钙波 [15) 

大豆悬浮细胞 钙波 [16) 

葡萄藤 钙波 [17) 

1.3 钙波

钙波是细胞内部 Ca2+ 在细胞内某一个位点开始

升高，并从该位点沿着一定方向向周围扩散的现象。

钙波的产生与 1 ，4 ， 5 - 三磷酸肌醇(IP3 )有关系。一些

剌激可以引起植物细胞内产生 I飞，细胞内钙库膜上

对IP3敏感的 Ca2+通道带有两个位点，一个是 IP3 结合
位点，另一个是 Ca2+ 结合位点。当一个 IP3 依赖性通
道开放后，通道周围的 Ca2+ 浓度增加，附近通道上的

Ca2+ 结合位点与 Ca2+ 结合 迅速开放。 Ca2+ 浓度的升

高促使附近其他通道打开，这种由钙诱导钙的进一步

释放，使钙离子从一个部位开始升高，井向前推进，即

形成了钙波[81 0 

不同的剌激信号会诱导植物细胞产生形状、形

式 、 动力学各不相同的钙波[19] 这种特异性的钙信 J 

号在植物细胞应答激发子剌激的互作体系中较为常

见 。 用隐地蛋白(cryptogein)和 OGs 两种激发子处理

表达水母发光蛋白基因的烟草悬浮细胞后，检测

[Ca2+ ] Cyt 的变化，观察到不同激发子引起的钙波在强

度、动力学形态、持续时间等方面不同[15] 。 用隐地

蛋白处理 5min 后 Ca2+ 浓度达到最高峰值(2.4阳nol/L)，

之后下降到 0.35μmol/L，马上出现第二次 Ca2+ 升高，

20min 时达到 0.75μmol/L，然后缓慢下降，但并不回

到静息态 。 相反，由 OGs 引起的钙波，在 60-90 s 

内瞬间升高到 1.3μmol/L， 4 min 时达到第二次 Ca2+

峰， 15- 20 min 内回落到静息态水平。 这种由隐地

蛋白引起的持续的Ca2+升高能够激活MAPK，继而引

起过敏性细胞死亡，而 OGs 则不能。上述结果表明，

这种持续的Ca2+升高可能是一种特异性的钙信号，它

能够引起防卫反应的发生 。
类似的现象在很多互作体系中都有发现。 用 P.

sojae 衍生的β葡聚糖或甲壳质激发子剌激转水母发 \../ 

光蛋白基因的大豆细胞，发现两种激发子都能使胞质
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张 蓓等:植物抗病防卫反应中的特异性钙信号

Ca2+出现两个瞬间升高的峰，但它们诱发的[Ca2+]叩的

动态变化是不同的 。 ß- 葡聚糖诱发的钙信号是长时

间的、 持续的， 且明显和大豆抗毒素的生成相关 。

而甲壳质激发子诱发的钙信号却和 β 葡聚糖相反 。

这种[Ca2+]叩长时间持续较高水平，对于防卫相关基

因的激活和最终大豆抗毒素的生成是必要的[16] 。此

民 外，多聚半乳糖醒酸内切酶 1 (BcPGl )具有葡萄藤防
卫反应中典型激发子的特征，在转水母发光蛋白的葡

萄藤细胞中，它能够引起双相、持续的[C a2+ ]叩增

加 。 这种钙变化引起 NO 的产生， 继而产生 ROS，激

活防卫基因的表达，促进植保素的合成[ 17] 。 但是

Kadota 等问在用隐地蛋白处理烟草 BY-2 细胞时， 发

现隐地蛋白引起的瞬间的[Ca叮叮t 升高具有两个不同

的峰，激发子剌激后经过(1 37土5 ) s 到达第一个峰值，

之后τ降，在(362日) s 时到达第二次高峰，随后逐渐

回复到静息态水平。 这种特异性的钙反应能够引起

过敏性细胞死亡。 综合上述研究结果，在植物细胞

应答不同病原物或激发子剌激时，普遍采用不同形式

的特异性钙信号来感应剌激并做出相应的防卫反应。

2 特异性钙信号产生的生理机制

在高度区域化的植物细胞内，质膜、液泡膜、

内质网膜上都存在跨膜的 Ca2+ 电化学梯度，细胞质和

细胞核内游离Ca2+也呈现不均匀分布，这些梯度在细

胞静息状态下是相对稳定的 一旦细胞受到剌激会导

致胞质 Ca2+ 浓度发生变化，从而产生钙信号。 Ca2+ 梯

度是钙信号产生的基础 。 Ca2+ 自细胞外或细胞内钙

库进入细胞质的主要路径是质膜和内膜系统中的钙

离子通道，通道中有控制通道开关状态的感受器， Ca2
+ 

向胞质流入的动力学和空间分布特征依赖于 Ca2+ 所

通过的通道性质和流入的速度。高等植物细胞中存

在着多种不同空间分布的、不同开放调控机制的

Ca2+ 通道参与到各种不同的剌激 · 偶联反应中 。 不

同的剌激信号通过活化不同的 Ca2+ 通道产生具有特

定时间和空间特征的钙信号，保证刺激与反应之间的

高度特异性。 所以， 耍弄清楚特异性钙信号的形成

机制，明确 Ca2+ 来源是关键。钙信号可以直接由质

外体钙库内流产生，也可由胞内钙库释放产生，还可

以由两方面共同作用而形成 。

2.1 胞夕|、 Ca2+ 在胞质特异性钙信号形成过程中的

f乍用

在跨膜的钙离子电化学梯度区域，跨越细胞质

膜的 Ca2+ 梯度最为明显， 未受剌激的细胞胞质中自
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由 Ca2+ 水平为 1O-7 moνL 质外体 Ca2+ 浓度为 10九1俨

mol止，比细胞质高出几个数量级，这一梯度由 ATP水解

释放的自由能维持，细胞受到刺激时，跨越细胞质膜

的钙离子内流会明显提高细胞内钙离子浓度。

在许多植物细胞与激发子互作体系中都证明胞

外 Ca2+ 内流在诱导防卫反应过程中发挥重要作用。

比如， 大豆、胡萝 卡 、欧芹和烟草， 在这些体系中，

胞外 Ca2+ 浓度的降低使植保素的合成受到部分抑

制 。 在大豆、胡萝 卡体系中，在没有激发子参与的

情况下，使用 Ca2+ 载体 A23 187 即可诱导细胞合成植

保素[21 ，22 ]。在大豆体系中， La3+ (质膜钙通道抑制剂)

的存在使激发子处理诱发的植保素合成受到抑制 [21] 。

上述实验均表明，激发子诱发的 Ca2+ 内流形成钙信

号， 并与植保素合成有一定关系。在虹豆 - 虹豆锈菌

的互作体系中，人们发现 Ca2+ 参与了过敏性反应

(hypersensitive response, HR)，而且利用乙二醇双(2-

氨乙基醋)四乙酸 [ethylene glycol-bis (2-aminoethyl 

ether)-N, N, N' , N'-tetraacetic acid, EGTA]和 Ca2+ 通

道抑制剂抑制胞质 Ca2+ 浓度的升高，可延迟过敏性反

应的发生[叫。 为明确胞外 Ca2+ 在防卫反应中的作用，

我们借助 Ca2+ 荧光染料的装载和激光共聚焦显微镜

观察，对激发子剌激后原生质体[Ca叮叮t 变化进行了

研究。 当抗性小麦品种洛夫林 10 叶肉细胞原生质体

受到激发子剌激时，激发子能够诱发[Ca叮叮t 的升高，

我们分别使用 Ca2+ 整合药物 EGTA 和质膜钙离子通

道抑制剂 La气都明显抑制了激发子诱发的[Ca2+]叩

峰，初步表明[Ca叮叮t的升高可能主要依赖于胞外Ca2+

的内流 。 接着我们采用焦锦酸饵沉淀法， 并结合电

镜观察，对叶锈菌侵染过程中不同抗性小麦品种叶

片胞质 Ca2+ 分布进行了亚细胞定位，较为直观地反

映出在不亲和组合中 小麦 -叶锈菌互作早期 Ca2+ 由

胞间隙通过细胞壁、质膜，进入胞质的过程，从原

位水平再现了 [Ca叮叮t 升高的钙来源，这一结果与在

激发子-原生质体互作体系中观察的结果类似(结果

未发表) 。 另外，我们又利用活体药物学试验证明

EGTA整合外源Ca2+ ， verapamil或La3+阻断胞外钙的

进入，均明显抑制小麦对叶锈菌侵染诱发的防卫反

应，而且这种抑制作用有浓度依赖性，而使用A23187

可以增强相应的防卫反应[叫。综合上述结果，我们

证明胞外钙内流形成的钙信号是诱发防卫反应的重

要条件。

近几年，随着植物钙通道基因的克隆和质膜钙通

道突变体的研究深入，人们对质膜上钙通道对胞质钙

 
 

细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
 

 
 

 
    

  细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
 

 
 

 
细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

 

 
 

 
    

  细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
 

 
 

 
 

细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
 

 
 

 
    

  细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
 

 
 

 
 

细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
 

 
 

 
    

  细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志
   细

胞
生

物
学

杂
志

   细
胞

生
物

学
杂

志



614 

浓度升高的作用有了更深入的了解 。 用激发子剌激

番茄原生质体，可以激活其质膜上超极化依赖的Ca2+

渗透性电流 。 进一步的药理学研究表明，这一激发

子激活的Ca2+ -渗透性通道(Ca2+-permeable channel)的

活性受到异源三聚体 G 蛋白依赖的通道蛋白磷酸化

的调节(25) 。 另外， 人们在拟南芥细胞中发现了一种

电压门控型的钙离子通道 TPC1，它参与由隐地蛋白

诱导的[Ca2+] CYI 升高和防卫反应(20) 。 在水稻悬浮细胞

中 ， 也发现了这种钙通道家族 OsTPC 1，它在 ROS 产

生、 MAPK 的激活以及过敏性细胞死亡中有重要作

用(26) 。 最近，人们发现植物与细菌互作的体系中，环

核昔酸n控的钙通道(cyclic nucleotide-gated channel , 

CNGC)通过控制 Ca2+ 内流参与了植物先天免疫反应

的信号转导， 注入 CNGC 通道阻断剂 G庐，拟南芥叶

片被细菌侵染后不再发生过敏性反应[271 0 上述结果

表明，在植物感受病原菌侵染或激发子刺激信号的过

程中， 胞外Ca2+通过特定的质膜钙通道进入到胞质中，

产生特异性的钙信号，可能是引发植物防卫反应的早

期事件。 到目前为止，在所研究的植物与病原物互

作的不同体系中，几乎得到的实验结果都是相似的，即

植物的防卫反应表达依赖于胞外 Ca2+ 的内流，且这种

内流是受特定质膜钙通道调节的 。

2.2 胞内钙库在胞质特异性钙信号形成过程中的

作用

液泡是植物细胞内贮量最大的钙离子库， 其游

离钙离子水平估计在 10-3 mol/L 左右 。 液泡膜上存

在可对剌激因子起反应的钙离子通道，受刺激时释放

钙离子到细胞质中，提高[Ca2+LYI 水平，它是信号转

导过程中胞内 Ca2+ 信号的重要来源。 液泡膜上主要

存在三种钙通道: 三磷酸肌醇激活的 Ca2+ 释放通道

(IP3-activated Ca2+ release channels) 、 cADPR 激活

的 Ca2+ 释放通道(cADPR- acti va t e d Ca2+ release 

channels) 、 Ca2+ 诱导的 Ca2+ 释放通道(Ca2+ - induced

Ca2+ release channel s) 。 植物细胞内质网、质体和

线粒体中 Ca2+ 浓度亦高于细胞质。 在光暗转变或氧

气供应变化时，跨越质体和线粒体膜的Ca2+流动非常

迅速， 参与调节包括能量转化在内的生理反应和基因

表达 。

目前研究中，由于对植物胞内钙库中的钙通道克

隆的还极少， 所以在探索[Ca叮叮t 升高的胞内钙来源

问题上， 人们大多采用药物学实验 。 当用激发子处

理豌豆时， 能够诱导植保素的合成，用新霉素抑制磷

脂酶 C (phospholipase C, PLC)后，植保素的合成受到

·综述.

抑制，说明植保素的合成过程中可能有 PLC-IP3 信号
系统参与，而 IP3 是胞内钙库钙释放的诱发信号， IP3
生成受到抑制就会影响胞内钙库的钙释放， 从而影响

到钙信号的形成(28) 。 钙信号诱发植保素合成早己被

证实，所以此实验中抑制 PLC 后，植保素的合成受到

抑制，可能是通过影响胞内钙库钙释放使胞质钙信号

无法形成而导致的 。 用激发子多聚半乳糖醒酸处理

大豆细胞时，发现 PLC 参与了活性氧的爆发，新霉素

的加入抑制了 IP3 的产生，同时也抑制了活性氧的爆
发[叫，而钙离子信号诱发活性氧的爆发也己证实，所

以推测可能是由于胞内钙库钙离子的释放形成的钙

信号参与了多聚半乳糖醒酸诱发的活性氧爆发。 在

小麦 -叶锈菌互作体系中 ， 我们也试着解析特异性钙

信号的形成机制。 在研究胞内钙库对叶锈菌侵染过

程中特异性钙信号形成的作用时，给小麦叶片注射不

同浓度的胞内Ca2+整合剂BAPTA-AM，对过敏性反应

均有一定的抑制作用，且成浓度依赖性。 使用肝素

对 IP3 进行抑制，也能明显的抑制过敏性反应的发生;

而使用环腺昔二磷酸核糖(cyclic ADP ribose, cADPR) 

的抑制剂钉红或 8-Br-cADPR，对过敏性反应均没有

影响 。 以上结果表明，在小麦被叶锈菌侵染过程中，

[Ca2+LYI 的部分升高可能源于胞内钙库的释放，且这

一过程主要通过 IP3 途径来完成(数据待发表) 。

除了依赖于IP3 的胞质钙升高，依赖于cADPR 的

Ca2+ 通道也能调节液泡膜或内质网膜上的 Ca2+ 释放， ,_/ 

参与多种防卫反应。 用激发子 BcPG1 处理葡萄藤细

胞时，加入钉红抑制 cADPR 后， 抑制了 NO 和 H202
的产生，说明胞内 Ca2+库可能参与了BcPG1诱发的防

卫反应(17) 。

近来人们发现一种新的钙通道 TPC1，这一通道

在液泡膜上有较高表达， 它可以像 IP3 和 cADPR一样

调节钙释放系统， 把Ca2+从胞内钙库释放到胞质中发

挥重要作用(30) 。 胞质 Ca2+ 能够激活此钙通道，从而

诱发胞内钙库的 Ca2+ 释放，形成特异性的钙信号，这

种机制称为钙诱导的钙释放。 有研究表明，在烟草

和水稻中 ， TPC1 参与了许多病原菌相关的分子模式

下 Ca2+ 的调节作用 [26 .31) 。

综合上述结果，胞内钙库钙离子的释放在诱发植

物防卫反应的特异性钙信号形成方面发挥着重要的

作用 。

2.3 胞内其他组分参与形成 Ca2+ 信号(钙与细胞

骨架的互作)

目前， Ca2+作为微管骨架解聚的重要因素己被很
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张 蓓等·植物抗病防卫反应中的特异性钙信号

多的实验证实。 Skalamera 等[32] 以豆豆 - ID:豆锈菌互

作体系为研究对象得出结论.在侵染的初始阶段，豆

豆抗病品种中细胞骨架的分布与未接种对照及感病

品种相似，伴随过敏性反应的进行，抗病品种表现微

管骨架发生片段化， 并逐渐消失。 随后他们证实:在

侵染的初始阶段，抗病品种胞质Ca2+浓度有明显的升

高，推测可能是Ca2+ 的内流诱发了微管的解聚。 Binet

等[33]使用激发子与烟草悬浮细胞为互作体系，研究在

防卫反应过程中 Ca2+ 和微管骨架等信号组分的变化

及相互关系 。 他们早些时候的实验证明， 在烟草悬

浮细胞中激发子 Cry 比 OGs 能诱发更强的[Ca2+Lyt 上

升和 MAPK信号通路的激活[约占] 。 他们使用 OGs 处

理烟草悬浮细胞，发现微管的完整性不受任何影响，而

Cη 处理后却完全解聚。 他们认为，两种激发子诱发

Ca2+上升的强度不同，正是影响微管骨架解聚的关键，

Ca2+ 内流是 Cry 处理后的早期反应之一 。 为了证明

Ca2+ 的内流与微管的解聚有关，他们使用了 EGTA和

La3+。当用 2 mmollL EGT A 预处理烟草悬浮细胞 1 h 

后，再用 25μmol/L Cry 处理，没有发现微管的解聚，

La3+ 的结果类似 EGTA 的结果 。 这说明 Ca2+ 的内流

确实诱发了微管的解聚，且在信号通路中钙离子内流

是在微管解聚的上游 。

另外，微管骨架的解聚诱发[Ca叮叮t升高的实验

也有不少报道。有研究表明，微管骨架可以作用于

质膜钙通道，并通过自身解聚和聚合的动态变化来

调节胞外 Ca2+ 内流和胞内钙库的释放，进而控制

[Ca2+Lyt 的变化， 形成特异性的钙信号[刀] 0 Thion 等[36]

用微管解聚药物处理野生型拟南芥原生质体时，发现

质膜去极化激活的 Ca2+ 通道的活性大幅度提高。 这、

表明细胞骨架中的微管网络参与了细胞质膜上去极

化激活的电压依赖性 Ca2+ 通道的活性调节过程。 为

验证在以激发子-原生质体简化的试验系统中微管骨

架对Ca2+ 的作用，我们实验室用黄草消(oryzalin)解聚

微管，可以浓度依赖的方式诱发[Ca叮叮t 升高 。 为了

进一步明确[Ca叮叮t 升高的原因，我们先用质膜 Ca2+

通道抑制剂La3+抑制钙通道，再用黄草消解聚微管， 发

现[Ca2+]叩变化不明显;而用 EGTA 整合胞外 Ca2+ 后

再用黄草消解聚微管， [Ca2+Lyt 的变化也不明显，但中

途补加 Ca2+，则 [Ca2+] Cyt 明显上升 。 以上结果初步表

明微管解聚能够激活质膜钙通道，民发胞外的Ca2+ 内

流，导致[Ca叮叮t 升高[37 ] 。

Ca2+和微管骨架在信号转导中的关系是很复杂

的，在小麦体系中我们已经证实微管骨架的解聚会
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促使胞外 Ca2+ 内流，进而造成[Ca2+Ly t 的升高;而

[Ca2+ ] Cyt 的升高也能够诱发微管骨架的解聚 。 根据

以上结果推想，在小麦抵抗叶锈菌侵入的过程中，很

可能是激发子剌激激活质膜钙通道，使[Ca2+]叩升高，

高[Ca2+Lyt 引起微管解聚，微管的解聚则更激活质膜

钙通道，促使[Ca2+Lyt 进一步增加 。 随着新的骨架结

合蛋白的不断发现和其他信号分子的确定及信号通

路的不断完善， 微管骨架在植物抵抗病原物侵染的防

卫反应信号通路中对特异性钙信号形成的作用将会

越来越清晰 。

3 小结

大量事例己证明，在植物-病原菌互作过程中，钙

信号参与了植物防卫反应的表达， 并且面对不同病原

物剌激时，植物细胞表现出特异性的钙信号形式，即

钙签名 。 但目前由于研究体系的复杂，检测细胞钙

动态变化方法的局限，使得钙签名种类的深入研究及

由此引发特异性生理反应的研究受到一定的影响 。

并且随着在植物防卫信号途径中其他第二信使的不

断鉴定，如 NO 、 H202 、 cADPR 、 IP3 等，使得特异
性钙信号的形成机制变的更加复杂。另外，在动物

细胞中存在着一种容积性钙内流(capacitative calcium 

entry , CCE) ， 即:内质网钙池中 Ca2+ 浓度降低时，可

以激活细胞质膜上的 Ca2+ 通道引发 Ca2+ 内流，这种

Ca2+ 内流方式也被有些学者称之为钙池操纵的 Ca2+

内流(store-operated calcium entry, SOCE)，或钙池耗

竭诱发的 Ca2+ 内流(store-depletion induced calcium 

influx) [38] 。 这种通过钙池中 Ca2+ 浓度降低而被激活

的细胞质膜 Ca2+ 通道则被称为钙池操纵的(store-op

erated Ca2+ channels, SOC) [39]，是受体激活的 Ca2+ 通

道(receptor-activated Ca2+ channels, RACCs)的一种主

要亚型，广泛存在于多种非兴奋性细胞中 [4叭虽然

在植物中类似的生理机制还没有发现，但这种机制为

我们更好的理解和揭示植物防卫反应中特异性钙信

号形成的生理学机制提供了新的思路 。

在今后的研究中，钙和其他信号分子的交叉对话

将是人们解释特异性钙信号形成机制的一个热点。

此外， 要进一步研究钙信号下游靶蛋白的作用，加强

对这些钙信号通路成员的功能分析，将会使我们更好

的了解特异性的钙信号在植物防卫反应中的作用 。
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Abstract 1n plant cell, the calcium ion is a ubiquitous intracellular second messenger involved in numerous 

signaling pathway. Numerous recent studies have provided evidence that Ca2+ plays a pivotal role in activating the 

plant's surveillance system against attempted rnicrobial invasion. Recently, more concentration are payed on the role 

of specificity of calcium signaling in plant defense response. This article is presented to the latest advancement in the 

pattem and generation of the specificity of calcium sighalingin plant defense response. 
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