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园艺植物细胞内钙稳态调控机制研究进展
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摘要: 钙是园艺植物必需的营养元素之一, 在植物生长发育、形态建成、逆境调控和信号转导等方面具

有不可或缺的作用。园艺植物主要通过根系维管束依靠共质体和质外体途径吸收钙离子(Ca2+), 而植物

地上部可以通过非维管束途径进行Ca2+的吸收。保持细胞内钙稳态对于植物正常生长发育和应对逆境胁

迫具有极为重要的作用。园艺植物细胞质内钙稳态涉及多种钙转运蛋白和细胞器, 形成复杂的调控网络。

当细胞质游离Ca2+浓度高时, 植物通过Ca2+-ATPase和Ca2+/H+反向转运蛋白促进细胞Ca2+外流保持胞质内

低Ca2+浓度; Ca2+浓度低时, Ca2+由质膜、内质网和液泡膜上的钙离子通道进入胞质, 增加胞质Ca2+浓度。

本文综述了园艺植物钙吸收、转运和细胞质内钙稳态的平衡机制等方面的研究进展, 并对未来的研究动

态进行了展望。
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Abstract: Calcium is one of the essential nutrient elements for horticultural plants and plays an indispens-
able role in plant growth, morphogenesis, stress regulation and signal transduction. Horticultural plants 
mainly absorb calcium ions (Ca2+) through the apoplastic and symplastic pathways in the root vascular 
bundles, and the above ground parts of plants can absorb Ca2+ through non-vascular bundles. Keeping in-
tracellular calcium homeostasis plays an important role in plant growth and development and response to 
stress. Calcium homeostasis in the cytoplasm of horticultural plants involves a variety of calcium trans-
porters and organelles which forms a complex regulatory network. When the concentration of free Ca2+ in 
cytoplasm is high, plants can promote Ca2+ efflux through Ca2+-ATPase and Ca2+/H+ anti-transporter pro-
tein. While the concentration of Ca2+ in cytoplasm is low, Ca2+ enters the cytoplasm by the calcium ion 
channels on the plasma membrane, endoplasmic reticulum and vacuole membrane to increase the con-
centration of Ca2+ in the cytoplasm. In this paper, the absorption and transport of calcium in horticultural 
plants and the mechanism of calcium homeostasis in cytoplasm were reviewed, and the related research 
in the future was prospected.
Key words: horticultural plants; calcium homeostasis; calcium transporter; calcium ion channel 
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钙(calcium, Ca)是植物生长发育所必需的元素, 
在植物生长发育、逆境调控和形态建成等方面具有

十分重要的作用(Perochon等2011)。钙是土壤中存在

的最丰富的矿物元素之一, 自然条件下, 植物主要通

过根系从土壤中获得钙, 而土壤中的钙主要有无机态

钙和有机态钙两大类, 其中大部分钙以无机态钙的

形式存在于土壤固相中, 如: 硅酸钙、硫酸钙、碳酸

钙等是植物不能直接利用的钙。根系通过钙离子通

道、Ca2+/H+反向转运蛋白和钙泵(P型Ca2+-ATPase)
等吸收和转运钙离子(Ca2+), 将Ca2+以螯合态的形式

在木质部通过水分流动运输到植物的各个部分(Yang
和Jie 2005)。尽管土壤中有足够的钙, 园艺植物生长

过程中仍会出现缺钙的现象, 补施钙肥可以提高园

艺植物中的钙含量, 促进生长, 增加产量, 但是过量

使用钙肥, 会改变土壤pH值, 带来环境污染等问题。

钙在不同植物种类、部位和器官的变幅很大。

一般来说, 健康植物的钙含量为0.1%~5%, 大部分

位于细胞壁, 部分储藏于细胞质以及液泡和内质

网等细胞器。钙浓度过高或过低都会给植物造成

不良影响: 如生长受阻, 节间缩短, 引发组织柔软等

生理病害。细胞内钙浓度低会降低细胞壁、细胞

膜及膜结合蛋白的稳定性; 浓度过高对细胞也有

毒性, 高浓度的Ca2+会使磷酸盐形成沉淀干扰以磷

酸为基础的能量代谢(He等2014), 还会与镁离子

(Mg2+)竞争酶结合位点(Dodd等2010)。因此, 保证

细胞内钙稳态对于植物健康生长有重要作用。外质

体、液泡、内质网和高尔基体是植物储存钙的“钙
库”, 细胞可以通过调节“钙库”以维持细胞内外的

离子环境与质膜的结构和功能(Costa等2018)。
Ca2+是细胞内的第二信使, 具有极为重要生理

作用, 随着现代分子生物学和生物信息学的发展, 
人们对植物钙的吸收、转运及胞内钙稳态的调控

有了更清楚的认识。深入了解钙的吸收和转运的

分子机制对于植物生产和应用基础研究具有深刻

的意义。本文通过对园艺植物钙的吸收和转运及

细胞质钙稳态的平衡机制进行综述, 为提高园艺

植物对钙的吸收和利用效率提供理论依据。

1  钙的吸收和转运

园艺植物主要通过侧根发生部位和尚未木栓

化的根尖等幼嫩部分进行Ca2+的吸收。Ca2+主要通

过质流转移到根表面, 再通过质外体和共质体从

表皮细胞转移到皮层, 然后转移到中柱。内皮层中

的凯氏带是质外体运输的主要屏障, 内皮层的木

栓质也会阻隔钙向中柱的运输。Ca2+必须通过质

膜中的钙离子通道(表1)进入内皮层细胞的细胞质

(Alcock等2021)。根系吸收钙表现出两种机制: 外
界钙浓度低时, 钙的吸收符合米氏动力学曲线, 是典

型的主动运输; 外界钙浓度高时, 钙的吸收受浓度

影响较大, 并与蒸腾速率呈线性关系。一般情况下, 
植物主要依靠蒸腾作用通过木质部将Ca2+运输到

地上部; 用脱落酸(abscisic acid, ABA)处理, 降低了

果树的蒸腾作用, 减少钙向地上部的转运(Kalcsits
等2019)。

钙是不易移动的元素, 果实因蒸腾作用较弱, 易
出现缺钙症状。白天光强、风速和温度等环境因

素影响植物的蒸腾速率, 进而影响猕猴桃(Actinidia 
deliciosa)果实钙积累(Montanaro等2014)。夜晚低

蒸腾果实钙的吸收和运输通常由木质部汁液流驱

使(Brüggenwirth等2016)。Bonomelli等(2020)使用
45Ca处理柑橘(Citrus reticulata)园的土壤后发现: 土
壤中45Ca活性占56%, 根部为19.5%, 树干中为14.6%, 
枝条中为9.6%, 果实中仅为0.3%。有学者认为钙可

以通过韧皮部/共质体系统进入果实(Song等2018a), 
也可以通过木质部/质外体途径和韧皮部/共质体途

径进入果实(Song等2018b)。梨(Pyrus pyrifolia)果
实生长初期, 钙在果实中均匀分布, 随果实的生长

发育出现浓度差异, 果皮中钙含量最高, 种子与果心

次之, 果肉最低, 沿纵剖面钙的浓度从梨果实的果

梗至萼洼处逐渐降低(Duan等2019; Wang等2018)。
果实缺钙, 生产中常用叶面钙肥进行补充, 外源钙

可通过角质层中的极性途径、角质层中的微裂缝、

气孔及果梗与果实的交界处等途径进入果实(Win-
kler和Knoche 2019)。由于叶面补钙肥效高、见效

快, 成为园艺植物重要的补钙方式。

2  钙稳态的平衡机制

2.1  外排

虽然钙对植物的生长发育具有不可或缺的作

用, 但Ca2+浓度过高会影响植物的光合作用和分布, 
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抑制种子萌发和植物生长(Wang等2022; White和
Broadley 2003)。园艺植物通过富集、排出或增强

自身抗性等方式抵御高钙胁迫。Wu等(2011)发现

当叶片中Ca2+达到饱和时, 金银花(Lonicera confu-
sa)会将多余的Ca2+通过叶片的气孔排出体外。过

量的Ca2+在芋头(Colocasia esculenta)中可以通过叶

片水孔吐水的方式排出, 调节植物体内Ca2+浓度, 
保证植物的正常生长(Islam和Kawasaki 2015)。高

浓度的Ca2+能够干扰植物细胞正常的生理功能, 胞
质中Ca2+浓度需要维持在较低的水平。在细胞内, 
高浓度的钙可以干扰钙信号系统、启动抗逆反应, 
严重时造成细胞死亡, 还会造成以磷酸为基础的

能量代谢紊乱, 影响细胞的结构和功能(Kacprzyk
等2017)。因此, 保障园艺植物细胞内Ca2+含量平

衡对于园艺植物正常生长具有重要作用。大多数植

物可以将过多的Ca2+转化成草酸钙(Ca2C2O4)晶体、

碳酸盐等形式储存起来(Paiva等2019)。尽管如此, 
当植物体内草酸钙积累过量时也会通过一些途径

将其排出。

植物将多余的Ca2+从细胞质外排到“钙库”或
胞外, 维持细胞质中Ca2+的基础水平是由Ca2+/阳离

子反转运体(CaCA)超家族和P型Ca2+-ATPase (表2)
实现的(Sanyal等2019; Emery等2012)。Na+/Ca2+交

换体(NCX)、阳离子/Ca2+交换体(CCX)和阳离子/
H+交换体(CAX)是CaCA超家族的主要成员(Mao等
2021; 张宁等2020; Emery等2012) , 其中NCX是一

种运输能力强、高容量的Ca2+转运蛋白, 主要存在

于植物液泡膜(Demidchik等2018; Ikeda等2017), 通
过促进细胞质内的Ca2+转入液泡来调节细胞内的

Ca2+稳态(Emery等2012); 而CAX是一种运输能力

强, 但对Ca2+亲和力低的转运蛋白, 主要分布于植物

液泡膜, 通常在胞质Ca2+浓度水平很高时发挥作用

(Mao等2021; Demidchik等2018; Manohar等2011)。
CCX1定位细胞质膜, 主要参与调节细胞内的Ca2+运

输(Ghosh等2022; Yang等2021)。P型Ca2+-ATPase也
称为“钙泵”, 存在于细胞膜、液泡膜以及核膜等几

乎所有的膜系统, 对Ca2+具有较高的亲和能力, 但
其运输能力较弱(Pottosin和Schönknecht 2007)。“钙
泵”由PIIA型[或称ER型Ca2+-ATPase (ECA)]和PIIB型

[或称自抑制Ca2+-ATPase (ACA)]组成, 通过分解



植物生理学报  www.plant-physiology.com16

ATP将细胞内Ca2+转运至“钙库”或排出细胞降低胞

内钙浓度(Wu等2002)。迄今为止, Ca2+作为信号分

子和提高植物抗逆性已有大量研究, 而对园艺植

物抵抗高钙胁迫机制的研究较少, 许多问题亟待

解决。

2.2  园艺植物胞质钙离子的内流系统

细胞质中游离钙([Ca2+]cyt)的静息浓度通常保

持在100~200 nmol·L−1之间, 以防止其对细胞代谢

的毒害。细胞质中多余的Ca2+通过Ca2+/阳离子反

转运体(CaCA)超家族和P型Ca2+-ATPase外排到“钙
库”或者排出体外。那么, “钙库”中的Ca2+是否会

回到细胞质, 或者当细胞质中的Ca2+含量不足时园

艺植物是否会将“钙库”中的Ca2+重新转运回细胞

质中？答案是肯定的。外界刺激将“钙库”中的

Ca2+短暂地释放到细胞质, 引起“钙瞬变”, 传递钙

信号; 当刺激结束后, Ca2+又会重新回到“钙库”中
储存(Lindberg等2012)。细胞质膜上存在的非选择

性阳离子通道、配体门控通道和机械敏感通道, 液
泡膜上存在的电压依赖型钙离子通道(voltage-de-
pendent calcium channel)和配位体激活型钙离子通

道(ligand-activated calcium channel)以及内质网上

存在的电压依赖型钙离子通道(表1)等均可将“钙
库”中储存的Ca2+释放到细胞质中, 进行钙信号传

递并维持细胞质钙浓度的稳定。

定位于细胞质膜上的钙离子通道(图1)主要分

为3类: 非选择性阳离子通道、配体门控通道和机

械敏感通道。非选择性阳离子通道受光、植物激

素等生理性刺激激活, 对离子选择性不高, 可分为

超极化钙离子通道(hyperpolarization-activated Ca2+ 
channel, HACC), 去极化钙离子通道(depolarization- 
activated Ca2+ channel, DACC)和电压不敏感钙离子

通道(voltage-insensitive Ca2+ channel, VICC)。HACC
在膜电位水平超极化到低于−150~−100 mV时被激

活, 对Ca2+、钡离子(Ba2+)、锰离子(Mn2+)、Mg2+、

铬离子(Cd2+)及锌离子(Zn2+)有通透性。DACC在

膜电位高于−50 mV时被激活, 通过促进胞质Ca2+

浓度升高, 从而促进K+的外流, 这种反馈调节可能在

K+向木质部的装载过程中起重要作用。环核苷酸门

控离子通道(cyclic nucleotide-gated channel, CNGC)
是电压不敏感型钙离子通道, 也是配体门控通道, 
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图1  园艺植物细胞中主要的Ca2+运输蛋白

Fig. 1  Main Ca2+ transporters in horticultural plant cells

ACA: PIIB型或自抑制Ca2+-ATPase; BCC1与LCC1: 电压依赖性Ca2+通道; CAX: 阳离子/H+交换体; CaC2O4: 草酸钙; 
DACC: 去极化激活的Ca2+通道; ECA: PIIA型或ER型Ca2+-ATPase; GLR: 谷氨酸受体通道; MCA: 机械敏感性离子通道; SV: 
慢型液泡通道; VICC: 电压不敏感阳离子通道。

在细胞质膜上, 线粒体膜、液泡膜、叶绿体类囊体

膜和核膜上均有存在(Baxter等2008)。谷氨酸受体

通道(glutamate receptor-like protein, GLR)属于配体

门控通道, 分布于细胞质膜, 在胞质Ca2+内流以及应

对生物和非生物胁迫等方面具有重要作用(Yoshida
等2021; Jha等2016; Dodd等2010)。类机械敏感通

道(mechanosensitive-like channel, MSL)、高渗诱导

细胞质增加通道(hyperosmolarity-induced [Ca2+]cyt in- 
crease channel, OSCA)和中配体通道(midcomple-
menting channel, MCA)均属于机械敏感性离子通道

(mechanosensitive ion channel, MCA), 与Ca2+内流

有关(Hamilton等2015)。
液泡是植物细胞最大的“钙库” (Costa等2018)。

当细胞质中Ca2+浓度低时, 液泡中的Ca2+会通过钙

离子通道进入胞质, 提高胞质钙浓度。电压依赖型

钙离子通道受液泡膜两侧膜电位控制, 当液泡内与

细胞质之间的膜电势差为正值时, 通道被打开, 该
通道对Ca2+的通透性超过K+, 活性受钆离子(Gd3+)
抑制; 配位体激活型钙离子通道受环腺苷二磷酸

核糖(cyclic ADP ribose, cADPR)或三磷酸肌醇(ino-
sitol triphosphate, IP3)激活, 对离子选择性极高(Mar-
tinoia等2007)。另外, 液泡膜上还存在一种激活慢, 
失活也慢, 开放时间较长的慢型液泡(slow vacuole, 
SV)通道。SV对阳离子具有选择性, 许多一价阳离

子和二价阳离子均可通过此通道, 其受钙依赖的

磷酸化作用调控, 活性被14-3-3蛋白抑制(White和
Broadley 2003)。

内质网(ER)外与细胞膜直接相连, 内与核膜的

外膜直接相通, 与囊泡和高尔基体间接相连。ER
将细胞内的各种结构联结成一个整体, 通过折叠

有效地增加胞内膜面积, 具有承担细胞内物质运

输和蛋白质合成的重要作用。Klüsener等(1995)在
泻根(Bryonia dioica)的茎卷须组织的内质网膜上发

现了具有电压依赖性、对Ca2+具有强选择性的钙

离子通道BCC1; 其开放由Ca2+浓度梯度控制, Gd3+

可以抑制该通道的活性。Klüsener和Weiler (1999)
使用平面脂双层技术在独行菜(Lepidium sativum)
根尖细胞内质网膜上发现了另一种同样具有电压
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依赖性 , 对Ca2+具有高度选择性的钙通道LCC1。
LCC1开放速度较快, 开放时间较短; 开放受镧离子

(La3+)和Gd3+抑制。

草酸钙是一种分布十分广泛, 结构十分稳定的

化合物, 在液泡、细胞壁和细胞质中均有分布。草

酸钙具有中和草酸和Ca2+毒害、调节钠离子(Na+)和
钾离子(K+)平衡、预警光合作用和提供组织支持

等作用(易君文 2016)。越来越多的证据表明, 园艺

植物将细胞内过多的Ca2+以草酸钙结晶的形式储

存于液泡等细胞器, 防止胞内Ca2+浓度过高对细胞

产生毒害作用(Paiva 2019)。那么, 当园艺植物细

胞内游离Ca2+的浓度不足时, 草酸钙是否会被分

解, 为园艺植物提供Ca2+? Volk等(2002)提出在大

薸(Pistia stratiotes)叶片生长发育的过程中草酸钙

晶体的含量出现波动, 当草酸钙含量下降时往往伴

随着草酸氧化酶的积累, 猜测草酸钙晶体可以在植

物细胞中被分解。萌发素(Germin)最初被认为是

只存在于单子叶植物中的草酸氧化酶, 可以分解草

酸钙, 在释放出过氧化氢的同时也会将Ca2+释放出

来。2015年在双子叶植物尖叶杜鹃花(Rhododen-
dron simsii)中首次发现与小麦萌发素蛋白(Germin 
protein)序列相似性较高的类萌发素蛋白(Germin- 
like protein, GLP)也具有草酸氧化酶的活性和降解

草酸的功能(Sakamoto等2015)。易君文(2016)证明

‘石硖 ’龙眼 (Dimocarpus longan)和 ‘岭丰糯 ’荔枝

(Litchi chinensis)在果实生长发育初期会将多余的

钙以草酸钙结晶的方式储存起来, 在生长发育后

期转化释放, 以满足果实迅速生长对钙的需求。从

鸭拓草科植物异型孀泪花(Tinantia anomala)中观

测到分解代谢反应有助于CaOx晶体分解释放Ca2+, 
而草酸钙及其分解产物对花粉孢壁的形成具有重

要作用(Gębura和Winiarczyk 2016)。

3  总结与展望

钙是园艺植物生长发育必需的元素之一; 不
同园艺植物钙含量差异较大。许多园艺植物在缺

钙条件下, 其生理和组织响应也不相同, 如在缺钙

条件下桃树 (Prunus persica)砧木 ‘Garnem’比 ‘GF 
677’表现出更高的耐受性, 有研究者认为‘Garnem’
中较大的皮层细胞和木质部导管的增生和肥大增

加了气孔导度, 从而吸收更多的钙, 减轻了‘Garnem’
钙缺乏引发的不良影响(Aras等2021)。与‘富士’苹
果(Malus pumila)相比, ‘卡塔琳娜’在果实发育过程

中表现出木质部功能性损失更早, 钙含量更低, 更
容易出现苦痘病(Miqueloto等2014)。转录组测序、

蛋白质组学的应用为揭示不同园艺植物钙吸收利

用差异的遗传基础提供了新途径, 而转基因技术

的应用有望增强根系钙素吸收或改善园艺植物体

内钙合理分配。园艺植物钙素吸收和转运机理与

调控机制的研究, 可以为分子育种、提高园艺植物

钙含量和园艺植物钙利用效率、减少钙缺乏引发

的病害提供理论依据, 对于园艺产业的持续健康

发展具有重大意义。

园艺植物通过多种生理过程的协调保持钙稳

态。从宏观角度看, 包括根际钙的吸收、器官间的

分配, 需要多种组织和器官间的信号交流和物质能

量转换。从微观角度看, 细胞内钙浓度的调节依赖

于钙离子通道蛋白和钙离子交换体等钙离子转运

蛋白。当细胞内Ca2+浓度过高时, 园艺植物通过

CaCA超家族和P型Ca2+-ATPase将多余的Ca2+转入

“钙库”储存; 当细胞质Ca2+浓度低时, 通过质膜Ca2+

内流通道和内质网、液泡Ca2+释放通道, 以及草酸

钙晶体的释放等方式, 使胞质Ca2+浓度迅速增加, 
从而维持细胞正常的生命活动或进行信号转导调

节细胞活动。虽然目前有关钙稳态机制的研究已

经取得了较大的进展, 但是仍有一些问题亟待解

决。虽然编码钙离子转运蛋白的基因大部分已经

被克隆到, 但钙离子转运蛋白的亚细胞定位、基因

表达的调控因子、时空表达特征和基因功能都有

待揭示。随着园艺植物钙代谢研究的进一步深入, 
钙稳态与钙调节系统框架的进一步构建, 将对分子

育种和园艺产业可持续发展提供更好的理论支撑。
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