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摘　要：钙 (Ca2+) 既是植物重要的营养元素，也可作为第二信使感受到外界环境刺激，引起一系列保护性生理反

应，从而减轻环境胁迫的伤害。盐胁迫严重影响植物 ( 农作物 ) 发育、生长和产量。大量研究表明，Ca2+ 对植物

盐害具有抗性。现就针对盐胁迫对植物的伤害机制和 Ca2+ 在盐胁迫中的功能和调控机制的研究进展进行综述。
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Function of Ca2+ in salt stress in plants
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Abstract: Ca2+  is not only a necessary element for plants, but also as the second messenger causes a series of 
physiological responses in order to protect plants from environmental stress when exposed to environmental stimuli. 
Salt stress  seriously affects plants (crops) development, growth and yield. Studies showed that Ca2+ improves plants 
resistance to salt stress. Some functions and regulatory mechanisms about Ca2+ involvement under salt stress were 
mainly discussed. 
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钙 (Ca2+) 不仅是植物的重要的营养元素，也是

一种重要的信号分子。Ca2+ 参与种子的萌发、生长

分化、形态建成以及开花结果等全过程 [1]，以及细

胞壁的构成、质膜稳定性和流动性的保护、花粉管

生长和作为细胞中不同酶的活化剂。此外，Ca2+ 信

号是植物应答各种逆境胁迫响应的一个重要组分，

在植物抗病、抗虫及适应非生物胁迫反应中起着重

要的作用 [2]。

在各种环境胁迫中，盐胁迫是对植物 ( 农作物 )
生长影响最严重的环境因子之一。在我国已有 670
万公顷盐碱土耕地，加之工业污染、灌溉农业的发

展和农业化肥使用不当等原因，次生盐碱土壤面积

不断扩大。盐胁迫影响农作物的发育、生长和产量，

严重时可造成植物的死亡 [3-4]。因此，扩大盐碱地

作物种植面积，提高作物的产量，加强作物的抗盐

生理机制研究显得更为迫切。本文重点综述近年来

信号分子 Ca2+ 对盐胁迫下植物生理生化等方面的影

响以及调控机制的研究进展。

1　盐胁迫下的植物生理

植物生长在高盐环境下，受到高渗透势的影响

称为盐胁迫。盐分胁迫主要包括离子胁迫、渗透胁

迫及其造成的一系列次级胁迫如氧化胁迫等。盐胁

迫严重干扰植物体内业已存在的细胞及整株水平上

的水分及离子稳态，造成植物细胞的分子损伤、生

长减缓，甚至死亡 [5]。

1.1　渗透胁迫

植物处于盐渍环境时，由于外界环境的渗透势
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很低，植物细胞很容易失去水分，表现为水分胁迫

而处于生理干旱状态 [6]，使得生长、光合等生理过

程受抑制，其中生长是植物对盐渍最敏感的生理

过程。

1.2　离子胁迫

植物存在高效的离子运输和选择性吸收机制。

植物通过对离子的选择性吸收、外排和区域化来维

持细胞内生理代谢所要求的动态平衡，使植物不同

程度地表现出它们的耐盐性，一旦这种平衡遭到破

坏，就表现为盐胁迫，甚至盐伤害。盐离子会打破

植物细胞内离子平衡，从而使植物代谢紊乱。同时，

盐渍土壤中某种离子含量过高往往排斥植物对其他

离子的吸收，形成不平衡的土壤溶液，导致特殊的

离子毒害作用。

2　盐胁迫中钙信号的发生以及盐胁迫下Ca2+

的调节作用

2.1　盐胁迫下诱导细胞内Ca2+浓度的增加

当植物遭受盐胁迫时，植物细胞质 Ca2+ 浓度

增加 [7]，即诱发了植物细胞的钙信号。随着测定活

细胞内 Ca2+ 浓度的方法的发展，人们发现细胞中质

膜、液泡膜以及内质网膜上通常都存在着不同的

Ca2+ 浓度梯度。细胞内的 Ca2+ 浓度处于低水平

(100~200 nmol/L) 的稳态平衡中，这不仅是保证正

常代谢过程所必需的，而且是 Ca2+ 信号发生的基础。

当植物处于盐胁迫环境中，质膜 Ca2+ 通道开放，胞

外 Ca2+ 内流，同时细胞内钙库 ( 液泡 ) 的 Ca2+ 释放，

导致细胞质基质和核中 Ca2+ 水平迅速升高，起到了

钙信号的作用，并引发一系列生理生化过程，适应

盐胁迫环境；但是，长期高浓度 Ca2+ 会对细胞产生

毒害作用，当细胞质基质中 Ca2+ 浓度增加到 1 
mmol/L 时，增加的 Ca2+ 就与钙调素 CaM 结合，激

活质膜和液泡膜上的钙泵 (Ca2+-ATPase)，将增加的

Ca2+ 又泵回到细胞外及液泡 Ca2+ 库中 , 使细胞内的

Ca2+ 又恢复到刺激前的低水平，保证 Ca2+ 增加是一

个短暂性过程 [8]。

2.2　外源Ca2+在植物抗盐生理中的作用

盐胁迫条件下，适量增加外源 Ca2+ 可以增强植

物对盐胁迫的响应，减轻盐胁迫对植物的伤害 [9-11]。

Nakamura 等 [12] 发现，外加 Ca2+ 可增加盐胁迫下绿

豆根细胞的液泡膜 H+-ATP 酶活性，缓解焦磷酸酶

(H+-PPase) 活性的下降，降低根细胞的 H+ 分泌和细

胞质的 Na+ 浓度。安国勇等 [13] 用 10 mmol/L CaCl2

处理小麦根细胞发现外源 Ca2+ 可以稳定根细胞膜电

位，抑制 NaCl 引起的细胞膜电位的降低，促进根

对钾离子的积累，减少细胞质膜渗漏和降低丙二醛

(malonaldehyde, MDA) 的含量，从而缓解 NaCl 胁
迫伤害，增强植物的抗盐能力。

2.2.1　外源Ca2+对盐胁迫下植物种子萌发的影响

盐胁迫影响种子萌发的各个阶段，这是由于高

盐会使植物细胞失水，种子的正常代谢受到阻碍。

凤仙花种子、辣椒种子的萌发过程证明，外源 Ca2+

可以提高高盐胁迫下植物种子的发芽率、发芽指数、

活力指数，促进下胚轴和胚根的生长 [14-15]。梁海英

等 [14] 认为，适量的外源 Ca2+(5 ～ 20 mmol/L CaCl2)
对凤仙花种子发芽盐胁迫有一定的缓解效应。张洁

宝 [15] 认为在 NaCl 胁迫下，适量的外源 Ca2+ 对

NaCl 胁迫具有一定的缓解作用，与 NaCl 胁迫处理

相比相对电导率降低，种子发芽率增高，胚根长度

增加。

2.2.2　外源Ca2+对盐害的植物幼苗的缓解效应

盐胁迫可使植物体内发生一系列的生理生化变

化，包括膜透性增大、叶绿体分解、膜脂过氧化产

物增多等，严重影响植物的生长发育 [16]。钙具有膜

保护作用，通过把膜表面的磷酸盐、磷酸脂以及蛋

白质的羟基桥连起来，维持盐胁迫下细胞质膜、叶

绿体膜和液泡膜的稳定性 [17] 以及 ATPase 的活性来

缓解盐胁迫 [18]。这在蕃茄、苜蓿、小麦、水稻、黄瓜、

玉米和豌豆等幼苗的生长过程中都得到了证实 [19-26]。

颜振兰 [19] 认为，100 mmol/L 的 NaCl 胁迫处理的蕃

茄幼苗在加入不同浓度的 CaCl2 后，盐害效应均呈

下降趋势。Na+ /Ca2 + 比为 10 时，盐害效应的降低

作用最大。柳斌等 [20] 认为，外源 Ca2+ 和水杨酸

(salicylic acid, SA) 对苜蓿幼苗的 NaCl 胁迫都有一

定的缓解作用，能够显著 (P<0.05) 增加供试苜蓿植

株的株高，提高植株叶绿素以及根、叶 K+ 的含量，

降低植株根、叶 Na+ 的含量和 Na+/K+。赵翔等 [21]

实验证明，在 NaCl 胁迫下，外施 10 mmol/L CaCl2

可很好地抑制小麦茎叶电导率升高及根中 MDA
含量上升，促进小麦叶片中叶绿素及根部脯氨酸

(proline, Pro) 的积累，从而缓解盐伤害。赵可夫等 [22]

通过对小麦幼苗自由基清除剂和 SOD 抑制剂试验

证明，盐害效应以及 Ca2+ 对盐害效应的降低作用与

膜脂过氧化水平提高、膜脂和膜脂肪酸组分变化有

关。

2.2.3　外源Ca2+对盐胁迫叶片光抑制的缓解效应

盐胁迫下叶绿体内离子的组成变化对植物光

合作用的影响至关重要。高盐环境不仅是离子毒
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害的问题，而且会干扰酶的活性，引起光系统 II 
(photosystem II, PSII) 结构紊乱。张乃华 [27] 采用溶

液培养玉米幼苗用 NaCl 模拟盐胁迫条件，研究发

现 NaCl 胁迫后的叶片 PSII 最大光化学效率 (Fv/
Fm) 明显下降，说明盐胁迫下的玉米叶片的光合机

构受到一定程度的伤害，因而对光能吸收和转化效

率明显下降。后经 2 mmol/L 和 8 mmol/L 外源 Ca2+

处理后，其叶片的 Fv/Fm 显著升高。这说明 Ca2+

能够显著地缓解 NaCl 胁迫对光合机构的伤害，并

对 Ca2+ 的可能作用机制进行了探讨，得出 Ca2+ 具

有缓解 NaCl 胁迫引起玉米光合能力下降的作用。

2.2.4　外源Ca2+在NaCl抑制花粉萌发中的作用

高等植物的有性生殖是一个复杂的生物学过

程，需要有精确的调控才能顺利完成，花粉在雌蕊

柱头上萌发并长出花粉管进入胚囊完成受精，是这

个过程的重要阶段。盐胁迫对植物有性生殖过程中

的任一环节产生影响，都将导致植物不能完成受精

作用，导致结实率降低，造成减产。丁彬 [28] 以百

合花粉和拟南芥花粉为实验材料，采用花粉液体培

养法证明了 NaCl 处理下，花粉体外萌发、在柱头

上的萌发和花粉管生长都受到抑制，从花粉细胞内

离子含量、质膜透性、脯氨酸含量、SOD 及淀粉酶

活性等方面来看，NaCl 胁迫导致花粉内离子平衡

遭到破坏，有害物质逐渐积累，花粉的正常代谢不

能正常进行，从而抑制了花粉萌发和花粉管的生长。

NaCl 处理下，适当增加外源 Ca2+ 能够缓解 NaCl 胁
迫对花粉的毒害作用，一定程度上促进了花粉萌发

和花粉管的生长，降低了盐害。

2.3　盐胁迫下Ca2+信号系统参与的调控途径

2.3.1　Ca2+参与渗透胁迫的调控途径

盐胁迫引起渗透胁迫主要是通过促有丝分裂原

激活的蛋白激酶 (MAPK) 通路 [29-30] 得以缓解的。

MAPK 途径调节的信号转导是渗透信号传递的主要

途径，从细胞表面到细胞核，该级联反应在细胞信

号的转换和放大过程中起重要作用。MAPK 级联途

径由 3 个成员组成，分别是 MAPK、MAPKK (MAPK 
kinase) 和 MAP-KKK (MAPKK kinase)，这 3 个信号

组分按照 MAPKKK-MAPKK-MAPK 的方式依次磷

酸化，从而将外源信号级联放大后向下传递。 该途

径通过蛋白磷酸化和改变相关基因的表达达到适应

渗透胁迫的目的，其中 MAPK4 和 MAPK6 主要调

节盐胁迫 [31]。目前已知拟南芥中有 AtMPK3 和
AtMPK6，紫花苜蓿中有 SAMK (stress-activated MAPK)
和 SIMK (salt stress-inducible MAPK)，烟草中有 SIPK 

(SA induced MAPK)。在烟草中检测到了被低渗激

活的相对分子质量为 50 × 103、75 × 103 和 80 × 103

的蛋白激酶，它们的激活依赖于上游的磷酸化和

Ca2+ 的传导 [32]。蛋白激酶的种类和生理机制与植物

的种类有关。甜菜根中，参与渗透胁迫的蛋白一种

是 Ca2+ 依赖的 相对分子质量为 51 × 103 的 MAP 激
酶，另一种是非 Ca2+ 依赖的相对分子质量为 46 × 
103 的蛋白激酶 (CIPK)， 该酶只被高浓度的渗透胁

迫激活 [32]。

2.3.2　Ca2+参与离子毒害的调控途径

植物受到盐胁迫时，细胞中的 Ca2+ 浓度会出

现短暂的上升 [33]。研究表明，植物中离子毒害和渗

透胁迫首先引起细胞中第二信使 cGMP 含量持续上

升，继而启动 Ca2+ 信号 [34]。植物响应离子毒害，

调节 Na+ 平衡的途径有两种，一种是 SOS 途径。

Zhu [11] 从拟南芥根部中分离了一类对盐超敏感的

基因 SOS (salt overly sensitive)，包括 SOS1、 SOS2、
SOS3、SOS4、SOS5 对 Na+ 和 Li+ 敏感。Guo 等 [35]

的研究表明，SOS1、SOS2 和 SOS3 是定位在细胞

膜上的负责 Na+ 外排的信号通路系统，主要调节

Na+ 的动态平衡 [36]，促使 Na+ 排出细胞或者进入液

泡储藏。盐胁迫引起的钙信号可以启动植物体的

SOS 途径，SOS3 是植物的耐盐决定因子，它需要

与 Ca2+ 结合以及 N 末端豆蔻酰化 [37] 才能起作用。

近年研究发现，在拟南芥中，钙结合蛋白盐 SOS3
作用并激活蛋白激酶 SOS2，从而激活质膜 Na+/ H+

逆向转运蛋白 SOS1 调节细胞内钠离子平衡 [38-40]，

同时通过调控液泡 H+/ Ca2+ 反向转运体 CAX1 (H+/
Ca2+ antiporter1) 来整合细胞内 Ca2+ 浓度变化，提高

植物的耐盐性 [41]。另一种是 Ca2+/CaM 依赖的蛋白

磷酸酯酶途径 (CAN) 途径，即一种重要的 Ca2+/
CAM 依赖的调节盐胁迫的信号转导途径。植物细

胞中，CAN (calcineurin) 可以调节 Na+ 和 K+ 的含量，

它通过 K+ 高亲和性转运体 TRK1 促进 K+ 的吸收，

这样因为阳离子的竞争性吸收作用可以减少 Na+ 的

吸收 [35]。CAN 还可以诱导 ENA1 (encoding plasma 
membrane P-type ATPase gene 1) 转录，编码质膜上

的 P 型 ATPase，促进 Na+ 的排出 [36]。

2.4　Ca2+信号转导和ABA信号的关系

研究表明，Ca2+ 参与了 5 大类植物激素以及茉

莉酸、SA 等对植物生长发育的调控过程。Ca2+ 信

号作为第二信使在激素信号转导，尤其是 ABA 信

号转导过程中发挥着重要作用。研究表明，当植物

受到如干旱、低温、盐害等环境胁迫时，细胞迅速
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积累 ABA ；当胁迫条件去除后，ABA 迅速发生降

解降低其含量。植物在各种非生物胁迫的应答中，

胁迫诱导的基因的表达存在着 ABA 依赖途径和

ABA 不依赖途径。在 ABA 依赖途径中，多数情况

下钙信使也参与逆境信号传递。已经证实钙信号在

ABA 调节保卫细胞气孔开闭中起重要作用 [42]。目

前在植物细胞中发现Ca2+/Ca2+依赖的蛋白激酶 (Ca2+ 
dependent protein kinase, CDPK)、Ca2+/CaM 和 Ca2+/
CBL (calcineurin B-like protein)三类钙信号系统 [43-45]，

它们与逆境胁迫信号转导密切相关 [2]。Nievola 等 [46]

也证实 ABA 和 IAA 参与 CAM 信号转导。

3　结论和展望

盐胁迫诱发植物细胞产生钙信号，诱导钙结合

蛋白表达，促进 Ca2+ 与 CaM 和其他 Ca2+ 结合蛋白

的结合，调节细胞代谢和基因表达，促进植物适应

逆境，适量增加外源 Ca2+ 可以增强植物的抗盐性。

Ca2+ 作为信号传递分子所参与的信号转导途径

有多种类型，主要是通过增加细胞质基质和核基质

中的 Ca2+ 来活化受体蛋白 CaM 和 CDPKs，引发下

游的蛋白磷酸化和去磷酸化，进而诱导特异的抗性

基因的表达，然而，其中的许多细节有待进一步揭

示。另外，植物的耐 ( 抗 ) 盐性是植物体内一系列

生理生化过程综合作用的结果，需要相关的多种复

杂逆境信号传递过程的协调作用，不同信号转导途

径之间既相互独立，又密切联系。分子生物学技术

的发展以及对钙信号在植物盐胁迫响应机制中作用

的深入分析将极大地促进植物抗盐机理的研究，为

提高农作物的抗盐性提供强有力的理论支撑。
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