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植物中的氯、氯通道和耐氯性①

於丙军②    刘友良
(南京农业大学生命科学学院  南京 210095)

摘要    本文介绍了氯(Cl)在自然界的存在形式，Cl与植物生长发育的关系及植物对Cl-的吸收和运输机

制。概述了Cl-通道和Cl-通道蛋白(CLCs)的种类与特点。探讨了不同植物对Cl-亏缺、过量的不同响应

及植物耐Cl-的可能生理和分子生物学机制。

关键词    氯，氯通道, 植物耐氯性

Chlorine, Chloride Channel and Chlorine
Tolerance in Plants

YU Bing-Jun②     LIU You-Liang

(College of Life Science, Nanjing Agricultural University,  Nanjing   210095)

Abstract     In present paper, the natural existing forms of chlorine (Cl), the relationship between
chloride and plant growth and development, and the mechanisms of chloride anion absorption and
transportation in plants were introduced. The kinds and characteristics of Cl- channels and CLCs
proteins were reviewed. The responses of plants to Chlorine deficiency and excessiveness, the pos-
sible physiology and molecular biological mechanisms of Chlorine tolerance in plants were also
discussed.
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作物产量潜力不能充分发挥的主要原因是非生物逆境的伤害，其中盐化引起的伤害是限制

作物生长和产量提高的重要因子(Boyer,1982)。盐胁迫使植物生长受抑制，光合下降，能耗增

加，衰老加速，植物产量下降或最终因碳饥饿而死亡。植物盐害主要包括离子毒害、渗透胁迫

和营养不平衡三个方面(刘友良和汪良驹，1998)。一般认为NaCl是造成盐害的主要物质。离子

毒害主要涉及Na+和Cl-, 维持细胞内渗透调节、离子稳态(ion homeostasis)和降低植株地上部Na+

和Cl-浓度是一般植物盐适应的重要机理(Niu et al.，1995；Hasegawa et al., 2000；Zhu, 2001；

Serrano and Rodriguez-Navarro，2001)。然而，迄今对植物耐盐机理的生理和分子生物学的研

究大都集中在Na+胁迫上，Na+进入细胞质和液泡主要受质膜及液泡膜上Na+/H+ antiporter所调节,

综述与专论
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其动力来源于质膜H+-ATPase、 液泡膜H+-ATPase、H+-PPase水解ATP和PPi产生的质子驱动力

(proton motive force, PMF)(Maathuis and Amtmann, 1999; Blumwald et al., 2000；Maeshima, 2001；

Shi et al.，2001)。人们对Cl-胁迫的研究则很少，原因可能是Na作为植物非必需元素，而Cl是

作为植物必需元素。一般植物对Na较Cl胁迫更敏感，如棉花(Gossypium hirsutum)、水稻(Oryza

sativa)和大麦(Hordeum vulgare)等。但大豆(Glycine max )所受的Cl胁迫大于Na胁迫(Parker et

al.，1983；Pantalone et al.，1997； Luo et al.，2002)。Cl虽然是植物必需的微量元素之一，

但在盐胁迫下其含量远超过植物正常生长所需。因此，盐胁迫下植物对Cl-胁迫的响应和耐氯

性与Na+胁迫一样，应受到高度重视和深入研究。这对全面揭示植物的耐盐机理、提高植物耐

盐性、盐渍土生物改良和环境净化都具有十分重要的学术意义和实践价值。

1    植物中的氯(Cl)

1.1    自然界中Cl 的存在形式

Cl作为卤族元素之一，在自然界中主要有35Cl和37Cl两种天然同位素形式，含量分别占其总

量的75.77%和24.23%。土壤中的Cl主要以无机Cl-形式存在，不易形成复合物，其移动速率在

很大程度上取决于水流的快慢。相比较而言，有机形式的Cl则很少。此外，它还有放射性同

位素形式——36Cl，主要由自然和人为两方面因素产生。前者涉及大气中40Ar宇宙射线的蜕变,

岩石和土壤表面Cl、Ca、K与宇宙射线的相互作用，35Cl被自然界产生的热中子(thermal neutron)

的表面活化；后者则包括核爆炸及核工业生产废料等。36Cl释放的β-射线能量较低，但其半

衰期却长达3.01×105年，且很容易进入生物有机体和食物链。一般认为它是构成环境污染的成

分之一，对人体健康有害。如何减少植物可食用器官中36Cl的含量，在人们更加重视身体健康

的今天，也是值得关注和研究的课题。

1.2    Cl与植物生长的关系

Cl是高等植物生长发育所必需的重要微量元素之一(在1954年被国际上公认)，植物体内的Cl

也主要以Cl-形式存在，Cl-与NO3
-、SO4

2-和PO4
3-一并被认为是植物细胞胞质和液泡中的主要

矿质阴离子(Barbier-Brygoo et al., 2000)。它在光合作用水的光解过程中起活化剂作用，根和叶

的细胞分裂也需之参与。土壤中的Cl元素主要来自于雨水、海水倒灌、工业(尤其是核工业)垃

圾和空气污染等。灌溉的盐水中Cl-浓度介于2~30 mmol.L-1之间，即便用一般淡水灌溉，每年
每公顷土壤面积也可沉积1 000 kg 左右的Cl元素。Cl-参与细胞和液泡内外的渗透调节和膨压维

持，还调节细胞质中一些酶的活性。甚至还有学者是把它比作是植物细胞中主要的与阳离子抗

衡的阴离子(counter anion)，它在细胞内外的流动直接决定了胞内外pH梯度、膜电势和相关电

生理过程的变化(White and Broadly, 2001)。

1.3    植物对Cl-的吸收和运输

相比Na+而言，人们对细胞吸收Cl-及其在液泡中区域化分配的机制了解较少。研究表明，

Cl-同植物吸收的其他矿质元素一样，也是由共质体(主动和被动两种方式)和质外体(被动方式)两

条途径进入根细胞并向其木质部运输的，其中共质体途径占主导地位。植物体内Cl-的主动转

运(Cl-浓度低时)和被动转运(Cl-浓度高时)过程受Br-竞争性抑制，对NO3
-和DIDS (4,4'-

diisothiocyanostibene-2, 2'-disulfonic acid)也敏感，呼吸过程中氧化磷酸化解偶联剂(如迭氮化钠、

氰化物、砷酸盐和2，4-二硝基酚等)和缺氧也表现抑制作用，但受NH4
+促进(White  and Broadly,
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2001)。不过，关于植物细胞吸收和液泡中积累Cl-的内在机制，由于细胞质膜存在内负外正的

膜电势(-100~-150 mV), 构成Cl-吸收的热力学障碍(Niu et al.，1995)，一般认为Cl-进入细胞需

依赖质膜上运输蛋白(Cl-/2H+symporter)或借助于阴离子(Cl-)通道才能完成。Cl-进入液泡常与其

膜上质子泵H+-ATPase和H+-PPase驱动的H+跨膜转运相伴随，并通过其膜上的Cl-/H+ antiporter

来完成，或通过阴离子(Cl-)通道来实现(Hasegawa et al., 2000; White and Broadly, 2001)。通过

这些途径可完成Cl-的共质体运输(绕过凯氏带)，Cl-由中柱进入木质部或木质部装载(xylem

loading)需经过木质部薄壁细胞质膜上3种Cl-通道(即X-SLAC、X-QUAC和X-IRAC)(图1)。

Köhler 和Raschke(2000)在大麦(Hordeum vulgare L.)上的研究显示，X-QUAC在Cl-木质部装载过

程中起突出作用。

植物根系吸收的Cl-通过木质部向地上部(茎)运输，并通过韧皮部在组织间重新分配。在蓖

麻(Ricinus communis)、羽扇豆(Lupinus albus)、玉米(Zea mays)和千金子(Leptochloa fusca)等植

物中的研究表明，在低盐(128 mmol.L-1 NaCl)胁迫下，植物根和茎中积累近等量的Cl-，Cl-的运

输和分配取决于根/茎比值；在高盐(400 mmol.L-1 NaCl)胁迫下，根中积累的Cl-未见明显增加，

但向地上部的运输大大加强，不过两种情况下，植物木质部和韧皮部中的Cl-含量之比均约为

图1  植物根细胞内Cl-跨膜转运和木质部装载示意图(White and Broadly, 2001)
Fig.1   Sketch map of Cl- transport across root cell membranes and xylem loading in plants
X-SLAC. Xylem-slowly activating anion conductance; X-QUAC. Xylem-quickly activating anion conductance;
X-IRAC. Xylem-inwardly rectifying anion chan nel
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5:1(White and Broadly, 2001)。

2  植物Cl-通道(chloride channels, CLCs)

离子通道(ion channels)在盐逆境下植物细胞内盐离子的跨膜转运、区隔化分配、渗透调节、

信号转导、膜电势和细胞体积控制等过程中发挥着极其重要的作用。不过，这方面有关阳离子

通道的研究较多，如控制植物K +跨膜运输的K +通道就有K A T、A K T和K C O三大家族

(Czempinski et al.，1999；Zimmermann and Sentenac,1999)，控制细胞第二信使物质之一的

Ca2+进出细胞和液泡的Ca2+通道(Barkla and Pantoja, 1996)。阴离子通道，特别是Cl-通道，人们

在植物上的探索较细菌、酵母和哺乳动物起步要晚。一般认为，它的具体功能涉及细胞膨压和

渗透调节、离子稳态、胞内pH、气孔运动、营养物质运输、金属耐性和信号识别与转导等诸多

方面(Hechenberger et al.，1996)。近年来的研究表明，Cl-通道在植物细胞的质膜、液泡膜、内

质网膜、线粒体膜(White and Broadly, 2001)、叶片的叶绿体被膜(Heiber et al., 1995)和内囊体膜

(Schönknecht et al., 1988)上都有存在。

2.1    植物Cl-通道的种类

2.1.1  质膜Cl-通道 根据其电压依赖性的特点，可将其分成去极化激活(depolarization-activated)

和超极化激活(hyperpolarization-activated)两大类(White and Broadly, 2001)。前者如气孔保卫细

胞质膜上的快激活型(F-或R-type)、慢激活型 (S-type)和拉伸激活型(stretch-activated)通道; 在植

物下胚轴和胚芽鞘细胞质膜上鉴定出的R-type、S-type和蓝光激活型(blue-light activated)通道

(Cho and Spalding, 1996); 根木质部薄壁细胞X-SLAC、X-QUAC和外向整流(outward rectifying或

OR)阴离子通道等。它们的抑制剂有DIDS、NPPB、Nif(niflumic acid)和IAA-94等。后者如叶肉

细胞上的Cl-通道、根木质部薄壁细胞的X-IRAC和萝卜悬浮培养细胞的拉伸激活通道等，抑制

剂有Zn2+、ABA和EA等(Schauf and Wilson, 1987)。

2.1.2    液泡膜Cl-通道    植物细胞液泡中可积累高达500 mmol.L-1的Cl-, 液泡膜Cl-通道在此方面

就发挥非常重要的作用。迄今为止，通过荧光标记染料(Wissing and Smith,2000)和电生理技术

(如膜片钳技术)在液泡膜上发现的阴离子通道主要有两类，即Cl-通道(Vcl)和苹果酸(malate)通道

(Vmal)。两者均属内向整流型(inward rectifying)通道，但Vcl形成的ECl值较Vmal形成的Emal更低

(Krol and Trebacz，2000)。Vcl主要通透Cl-，也允许苹果酸根离子通过，但谷氨酸盐不能。它

受胞质Ca2+激活(Berecki et al.，1999)，具体机制是通过ATP存在条件下CDPK(calmodulin domain

protein kinase)的激活，但受Nif抑制，与一般阴离子通道不同，却不受DIDS抑制(White and

Broadly, 2001)。Vmal在CAM植物、盐生植物和模式植物拟南芥(Arabidopsis thaliana)等植物中

均已发现。它受苹果酸激活，但不受胞质Ca2+和ATP浓度的影响(Krol and Trebacz，2000)，对

其他有机酸阴离子(如琥珀酸盐、延胡索酸盐、醋酸盐和草酸乙酸盐等)和无机阴离子(如NO3
-、

H2PO4
-和Cl-)也表现通透性(White and Broadly, 2001)。苹果酸是植物细胞中最丰富的有机酸，

在液泡中同Cl-一样，呈现区域化积累，也发挥渗透调节的功能(Barbier-Brygoo et al.，2000)。

2.1.3   其他Cl-通道  植物线粒体膜的阴离子转运主要受其阴离子(Cl-)通道控制，该通道又受线

粒体内介质H+浓度和pH值调控(Krol and Trebacz，2000)。植物叶绿体内膜上Cl-通道允许Cl-、

NO3
-和NO2

-透过，但SO4
2-和H2PO4

-不能，且对DIDS和NEM不敏感(Heiber et al., 1995；Fuks

and Hombl，1999)。叶绿体内囊体膜上的电压依赖性Cl-通道驱动Cl-跨膜进入内囊体内部，可



406 21(4)

能主要起到平衡和补偿光驱动的H+跨膜转运的作用(Schönknecht et al., 1988；Krol and Trebacz，

2000)。

2.2   Cl-通道(CLCs)的分子生物学研究

Jentsch 等(1990)用爪蟾(Xenopus)卵母细胞基因表达技术在石纹电鳐(Torpedo marmorata)中

分离到第一个CLC家族蛋白(CLC-O)，之后在细菌、酵母和哺乳动物上都有新成员发现，统称电

压依赖性(voltage dependent)Cl-通道(CLCs)基因家族。已在哺乳动物(如老鼠)上发现9种CLC通

道蛋白，据其同源性程度的大小，可分成3个亚类，分别命名为CLC-K1、CLC-K2、CLC-1和

CLC-2(亚类1)，CLC-3、CLC-4和CLC-5(亚类2)，CLC-6和CLC-7(亚类3) (Hechenberger et al.，

1996)。在Caenorhabditis elegans杂志上报道的有CAEEL、CAEEL1、CAEEL2和CAEEL3，在啤

酒糖酵母(Saccharomyces cerevisiae)中报道的ScCLC(早期取名为GEF1)，分别在大肠杆菌

(Escherichia coli)和Synechocystis sp.中发现的Ec-CLC和Cyano-CLC等(Barbier-Brygoo et al.,

2000)。在植物方面，Hechenberger等(1996)从拟南芥中克隆到4个CLC家族成员，即AtCLCa、

AtCLCb、AtCLCc和AtCLCd，并首次将其基因作为表达序列标签(expressed sequence tags, EST),

其中AtCLCa和AtCLCb同源性较高，可达87%左右，它们与AtCLCc和AtCLCd的同源性只有约

50%。Lurin等(1996)在烟草(Nicotiana tabacum)中鉴定到2个CLC成员(CLC-Nt1和CLC-Nt2)。此

外，还有在马铃薯(Solanum tuberosum)中发现的StCLC(Barbier-Brygoo et al.，2000)。上述CLCs

家族蛋白之间的同源性关系如聚类分析图2所示。值得注意的是，所有的植物CLCs蛋白都属于

同一大分枝。拓扑学的研究表明，CLC通道一般由10~12个跨膜结构域(domains)组成，N-末端

和C-末端位于细胞质一侧，通常以二聚体双孔形式存在。在结构域D2和D3及D5和D6的连接部

位存在CLC的3个保守序列(GxGxPE、GKxGPxxH和PxxGxLF), 被认为与通道的阴离子选择性有关

(Barbier-Brygoo et al.，2000; White and Broadly, 2001)。

在植物CLCs蛋白的功能研究方面，爪蟾卵母细胞是常用的研究材料。将烟草CLC-Nt1或

CLC-Nt2 导入此卵母细胞并表达，可诱导细胞膜上出现超极化激活的受胞外阴离子调节和Ca2+

阻断的内向Cl-电流，但由于这种诱导的电流不具备依赖烟草CLC蛋白的特异性，所以其真正的

功能还有待于进一步研究(Barbier-Brygoo et al.，2000)。Hechenberger等(1996)把拟南芥的

AtCLCa、AtCLCb、AtCLCc、AtCLCd的cDNA单个或集中注射到Xenopus 卵母细胞中，并通过

绿色荧光蛋白(green fluorescent protein, GFP)标记证明它们的表达，但均未检测到诱导的Cl-电

流，虽然AtCLCd与GFP的融合标记实验证明，AtCLCd可能是位于细胞内高尔基体膜上的Cl-通

道。AtCLCc(Gaxiola et al.，1998)和AtCLCd (Hechenberger et al.，1996)还可在酵母的ScCLC(或

gef1)突变株细胞中表达，并可取代其ScCLC(或GEF1)蛋白发挥恢复生长等作用。但由于人们对

ScCLC的了解还不深入，所以拟南芥CLC蛋白的功能至今尚不明确。通过Western Blot和免疫

细胞化学的方法，对植物CLC蛋白进行细胞内定位研究可能会获得有益的启示。

3    植物对Cl-胁迫的响应
3.1    植物对Cl-亏缺的响应

Cl作为植物必需的微量矿质元素之一，在无Cl-的介质中植物生长受抑制。缺Cl症状发生的

Cl-临界浓度是0.03~17 mmol.L-1(即0.1~5.7 mg.g-1 DW)。其典型症状是叶片生长变慢，呈萎蔫

状，随后发黄并显烫金色，最后坏死;根变短，根尖变粗，侧根发育停止(White and Broadly,
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2001)。由于植物对Cl的需要量较低，土壤

中的Cl量一般都可满足植物生长的需求，因

此，缺Cl症状仅在实验室条件下方能观察

到，而生长在田间的植物不会发生此症状。

3.2  植物对Cl-过量的响应

相对Cl-亏缺而言，土壤中Cl过量而造

成的Cl毒害则是植物经常面临的问题，尤其

是在盐(NaCl)胁迫下。根据植物对Cl-过量

的忍受能力，Green和Munns(1980)把植物分

成 4 类：( 1 ) 极端盐生植物 ( e x t r e m e

halophytes), 其生长受过量Cl-促进，如海滨

碱蓬(Sueda maritima), 大洋洲滨藜(Atriplex

nummularia)；(2)一般盐生植物，其生长仅

在外界介质Cl-浓度达200  mmol.L-1时略受影
响，如戟叶滨藜(Atriplex hastata)和大米草

(Sparina spp.)等；(3) 在外界介质Cl-浓度达

100 mmol.L-1时生长才受到影响的植物，包
括部分盐生植物，如紫羊茅(Festuca rubris)

和碱茅(Puccinella peisonis)等，淡土植物

( g l y c o p h y t e s )，如棉花( G o s s y p i u m

hirsutum)、大麦、大豆等；(4)敏感淡土植

物，如柑橘(Citrus)等木本植物，禾谷类和果

蔬类作物。对Cl敏感植物和耐Cl植物组织中

临界Cl浓度分别为4~7 mg.g-1DW和15~50

mg.g-1DW。叶片焦枯(leaf scorch)是植物遭

受Cl毒害时的典型症状(Parker et al.，1983)。

3.3    植物对Cl-耐受

NaCl胁迫下，不同植物体内积累Cl-的能力差异很大。盐生植物体内可积累的Cl-浓度高达

340~475 mmol.L-1，这非常有利于盐逆境下的渗透调节和膨压维持。而淡土植物体内积累的Cl-

则要低很多，一般只有7~70 mmol.L-1。淡土植物耐氯性的强弱与耐钠性一样，也取决于其根
系吸收的Cl-的区域化分配和限制Cl-向地上部运输的能力的高低。这在小麦(Triticum aestivum

L.)、大麦和大豆(於丙军等，2003)等许多淡土植物中都已得到证实。盐胁迫降低植物的光合作

用。Bethke 和Drew(1992)研究表明，Cl-浓度与光合抑制的相关性(R2=0.926)较Na+更明显。因

此，减少盐离子特别是Cl-在光合细胞中积累，有利于提高植物抗盐(氯)性。Huang和Steveninck

(1989)报道，在NaCl胁迫下，在较耐盐的大麦植株中，Cl-主要积累于叶鞘而不是叶片中，叶片

表皮细胞中的Cl-浓度明显高于叶肉细胞，两者相差可达近30倍，而Na+在不同组织细胞间分配

图2  CLC家族蛋白同源关系的树形图(植物CLC蛋白
以黑体字表示)(Barbier-Brygoo et al.,2000)
Fig.2    Dendogram for some proteins of the CLC family(
Plant CLCs are represented in boldface)
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的不均一性就没有Cl-明显。这样可尽量减轻Cl-对叶片光合作用的抑制。Cl-在液泡中的区域

化也是植物耐NaCl胁迫的重要方式(Niu et al.，1995)。

Abel (1969)就发现大豆叶片和茎杆排氯和吸氯特性受一对单基因控制，其中排氯为显性基因

(Ncl)控制，吸氯为隐性基因(ncl)控制。邵桂花等(1994)利用耐盐品种和盐敏感品种的杂交试验

表明，大豆耐盐性受一对基因控制，耐盐为显性，盐敏感为隐性，属核遗传。使用Cl-通道的

cDNA探针，对盐生野大豆BB52种群和非盐生野大豆N23232种群幼苗根和叶的mRNA进行North-

ern 杂交的结果显示，盐胁迫下BB52根和叶中该基因的表达较N23232均有明显的增强(未发表资

料 ) 。

4    结语

Cl-作为植物必需的重要微量矿质元素，对植物正常的生长和发育过程起着非常重要的作

用。但NaCl胁迫下，土壤中的Cl-含量会超过植物的正常需求，对植物产生毒害作用，导致生

长受抑，产量下降，特别是36Cl进入食物链后，还严重威胁人类的健康。因此，研究不同植物

对Cl-的吸收、运输、分配机制乃至植物耐氯性的生理和分子生物学机理，就显得日趋重要和迫

切。相比Na+胁迫而言，人们现在对质膜Cl-/2H+ symporter和Cl-通道、液泡膜Cl-/H+ antiporter

和Cl-通道的了解还很少，Cl-在液泡中的区域化的机制尚不清楚，NaCl胁迫下上述转运蛋白的基

因表达和活性的变化及其与植物耐氯性之间的关系更未见研究。这些都是今后应深入研究的课

题。相信经过科学家们的不断努力，我们会朝着植物耐氯性的遗传工程和化学调控及环境净化

目标不断迈进。
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