
 

高氯土壤条件下烤烟对 Cl– 通道抑制剂的生理响应
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摘要: 【目的】在我国部分烟区，土壤氯离子含量高是造成烟叶氯离子含量高的一个主要因素，困扰着当地优

质烟草的生产。研究氯离子通道抑制剂对烤烟成熟期叶片生理指标的影响，可为生产中合理降氯提供一定的参

考。 【方法】2015 年在河南科技大学采用盆栽土培试验，设置四个处理，分别为 200 μmol/L NFA、200 μmol/L
9-AC、200 μmol/L Zn2+ 和蒸馏水，土壤含氯量为 50 mg/kg。于移栽后 30、45、60、75 d 灌根，每个处理每次每

盆灌 1 L，连灌 3 天。测定了成熟期烤烟中部功能叶片中的 CLC-Nt2 基因表达强度、光合色素含量、叶绿素荧

光参数、相关元素积累量以及烟株生物量。 【结果】1) 与对照相比，施用抑制剂 Zn2+、NFA、9-AC 的烟株叶

片中 CLC-Nt2 的表达量显著降低，分别为对照的 82.22%、75.39%、72.19%，但 3 组抑制剂处理之间无显著差

异。2) Zn2+、NFA、9-AC 处理的叶片叶绿素总含量较对照分别增加 20.15%、29.10%、45.52%，差异达到显著

水平。同时，经不同抑制剂处理的叶片叶绿素荧光特性也表现出不同程度的增加，表明抑制剂可以减缓氯含量

对烤烟 PSⅡ光合机构的伤害。3) 抑制剂对烤烟叶片中 Cl–、K+、NO3
– 的积累有明显影响。与对照相比，抑制剂

处理的 3 组叶片中 Cl– 含量显著降低，降幅在 18.17%～33.48%；K+ 含量和 NO3
– 含量明显提高，增幅分别为

5.28%～10.20% 和 12.19%～25.24%，其中以 9-AC 处理的效果最佳。4) 抑制剂对烤烟生物量的合成有促进作

用。与对照相比，施用抑制剂后烟株叶、茎、总干重显著提高，增幅分别为 17.02%～32.45%、10.54%～20.66%
和 13.21%～25.50%；而根干重增加幅度较小，仅为 5.94%～11.43%，根冠比显著降低。抑制剂的作用效果表现

为 9-AC > NFA > Zn2+ > CK。 【结论】当植烟土壤中氯离子含量较高时，外施氯离子通道抑制剂能够对烤烟植

株生长及体内一系列生理活动产生积极作用，在一定程度上缓解了氯害对烟草的不利影响。在本试验条件下，

施用 200 μmol/L 9-AC 的烟株整体表现最优，而施用 200 μmol/L Zn2+ 的处理在基本满足降低叶片氯离子含量的

同时降低了生产成本，这为生产中合理降氯提供了一定的参考。
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Abstract: 【Objectives】High Cl– content in soil is one of the main factors for high Cl– content in tobacco
leaves, which plagues tobacco production in some tobacco-growing area of China. Studying the effect of Cl–

channel inhibitors on the physiological and biological indexes of flue-cured tobacco would provide reference for
approaching reasonable way of relieving the adverse impaction in tobacco production. 【Methods】Three Cl–

inhibitors, Zn2+, NFA and 9-AC, were tested in a pot experiment, in which the used soil Cl– content was 50 mg/kg.
All the three Cl– inhibitors were made into water solution of 200 μmol/L, each time irrigated 1 L per pot and
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consecutively for 3 days after the tobacco plants were transplanted for 30, 45, 60 and 75 days. The expression of
CLC-Nt2 gene, photosynthetic pigments content, chlorophyll fluorescence parameters, the related elements
accumulation and plant biomass were measured in maturing leaves. 【Results】1) There was no significant
difference in the expressions of CLC-Nt2 gene in tobacco leaves among the Zn2+, NFA and 9-AC treatments, but
they were all significantly lower than those in control, which were 82.22%, 75.39% and 72.19% respectively. 2)
Inhibitor treatments could obviously raise the content of chlorophyll, with the increasing rate of 20.15% (Zn2+),
29.10% (NFA) and 45.52% (9-AC) separately compared with CK. The chlorophyll fluorescence in each treatment
was higher than the control to a certain degree, which had remarkable benefit to decrease the damage of the PSⅡ
photosynthetic apparatus in tobacco leaves. 3) Compared with control, the leaf Cl– contents were significantly
decreased by 18.17%～33.48%, while the K+ and NO3

– were apparently increased by 5.28%–10.20% and
12.19%–25.24%, with the best effect in 9-AC. 4) Tobacco biomass were significantly affected by the use of
inhibitors. Compared with CK, the dry weight of leaf, stem and the total biomass were significantly promoted
and increased by 17.02%–32.45%, 10.54%–20.66% and 13.21%–25.50%, while the root dry weight increased
only by 5.94%–11.43%. Therefore, the root-shoot ratio was comparatively lower. The biomass was showed in
the order of 9-AC > NFA > Zn2+ > CK. 【Conclusions】Irrigation of chloride channel inhibitors can alleviate
chloride damage to tobacco plants planted in soil with relatively higher Cl– content, because of the positive
reactions to growth and physiological activities of flue-cured tobacco. 200 μmol/L 9-AC shows the best
performance in the experimental condition, 200 μmol/L Zn2+ could meet the needs of reduction of chlorine ion in
tobacco leaves with low cost in practice.
Key words: chloride channel inhibitors; flue-cured tobacco; physiological responses

 

烟草是一种对氯吸收具有“奢侈”特性的植物[1]，

叶片氯含量与土壤供氯量直接相关[2–4]；同时，烟草

也是一种“忌氯植物”，过量的氯不仅会影响烤烟

的生理作用[5–6]，还会导致烤后的烟叶杂气重，香吃

味差，燃烧性下降甚至熄火，焦油含量高，安全性

低，烟叶的品质急剧下降[7–8]。黄淮海烟区和西北烟

区是我国土壤氯含量较高的两大烟区，烟叶氯含量

高的问题一直没有得到很好解决。目前，降低烤烟

氯含量的措施主要有两个方面：一是选择合理的耕

作制度，选择对氯敏感的作物，如马铃薯、甜菜、

小麦等作为烟草的前作；选择喜氯作物，如甘蓝、

碱蓬、莴苣等与烤烟间作、套作。二是优化大田管

理措施，选择合适作物进行秸秆覆盖；减少使用含

氯的灌溉水，适时浇水，杜绝大水漫灌；施用不含

氯的化肥和农药[9]。由于耕地面积有限，实际生产中

操作不到位，土壤中氯离子来源广等原因，土壤中

氯含量未能得到有效降低，再加上烟株对氯的奢侈

吸收，烟叶降氯效果一直不理想。

氯离子通道家族，是定位于生物膜上的一大类

跨膜蛋白家族，主要参与植物体内 Cl– 离子的跨膜转

运、细胞渗透调节、细胞信号传导以及膜电势等生

理功能[10]。有研究表明，盐害下，选择合适的 Cl– 通
道抑制剂，可在一定程度上降低植物对氯素的吸

收，缓解过量氯害对植物的伤害作用[11]。常用的 Cl–

通道抑制剂有 Zn2+、NFA (尼氟灭酸)、9-AC (蒽-9-羧
酸)、DIDS (4, 4′-二异硫氰基-2, 2′-二磺酸盐)、CCCP
(间-氯苯腙羰基氰化物)等[12–13]。目前，关于施用不同

种类抑制剂对烟株生理指标的影响研究尚未见报

道。为此本试验以烤烟为试材，研究施用抑制剂

NFA、9-AC 和 Zn2+ 对烤烟氯离子通道蛋白基因、光

合色素含量、叶绿素荧光、相关元素含量以及生物

量的影响，为降低土壤中过量的氯素对烟草生长发

育的不良影响提供参考。

1    材料与方法

1.1    试验材料

试验于 2015 年在河南科技大学农学院农场进

行，供试烟草 (Nicotiana tabacum L.) 品种为‘豫烟

10 号’。供试土壤类型为褐土，质地为砂壤土，土

壤 pH 值为 7.5，有机质为 20.3 g/kg，碱解氮为 68.3
mg/kg，速效磷为  15.7 mg/kg，速效钾为  119.5
mg/kg，水溶性 Cl– 为 20.8 mg/kg。盆栽采用内径 40
cm、高 35 cm 的塑料盆，每盆装土 20.0 kg。移栽前

保持每盆 Cl– 含量为 50 mg/kg (一般植烟最适宜区域

土壤 Cl– 含量不超过 30 mg/kg[14])，土壤氯含量不足

2 期 商静，等：高氯土壤条件下烤烟对 Cl– 通道抑制剂的生理响应 461  



时以分析纯 KCl 补充。每盆施纯 N 5.0 g，各处理

N∶P2O5∶K2O 配比均为 1∶1.5∶3。

1.2    试验方法

试验共设 4 个处理，NFA 200 μmol/L、9-AC 200
μmol/L、Zn2+ 200 μmol/L，以蒸馏水处理作为对照

(CK)。每个处理总计种植 25 盆，分别于移栽后 30、
45、60、75 d 进行抑制剂灌根处理 (各个时期每天 1
L 一次性灌完，连灌 3 天，灌根时间为 16∶00～17∶00
pm)。移栽后 80 d，随机采集不同处理烤烟植株中部

功能叶片，并迅速置于液氮中，–80℃ 保存备用，取

样时每个处理重复 3 次。

1.3    测定项目和方法

1.3.1    PCR 和荧光定量  PCR     按照  Tr izol  试剂

(Invitrogen) 使用说明书提取鲜烟叶样品的总 RNA，

利用   1 . 0%  琼脂糖凝胶电泳检测完整度。参考

Fermentas First Strand cDNA Synthesis Kit 逆转录试剂

盒说明书进行 cDNA 的合成。运用 Primer Premier
5.0 软件设计引物序列，并由生工生物工程 (上海) 股
份有限公司合成。引物序列见表 1。其中选择烟草

beta-Actin 作为内参基因。利用 SYBR Premix Ex
TaqTM II (Tli RNaseH Plus) TAKARA:RR820A 试剂

盒 (宝生物工程·大连有限公司) 在 Step One PlusTM
型实时荧光定量 PCR 仪 (Applied Biosystems，USA)
上进行反应。PCR 反应体系为 20 μL，包括 2 × SYBR
Premix Ex TaqTMⅡ10.0 μL，10 μmol/LForward primer
0.8 mL，10 μmol/LReverse primer 0.8 μL，50 × ROX
Reference Dye 0.4 μL，cDNA template 2.0 μL，dH2O
6.0 μL。PCR 反应程序：95℃ 1 min，95℃ 30 s，
57℃ 30 s；72℃ 1 min，40 个循环。扩增结束后利用

熔解曲线检测产物特异性：95℃ 15 s，60℃ 1 min，
从 60℃ 缓慢升温至 95℃，每次上升 0.3℃。

1.3.2  光合色素的测定   叶绿素及类胡萝卜素采用

95% 乙醇提取法[15]测定。

1.3.3  叶绿素荧光参数的测定   移栽后 80 d，于晴天

上午 9∶00～11∶00，采用 FMS2 脉冲调制式荧光仪

(英国 Hansatech)，测定暗适应下最大荧光 (Fm)、初

始荧光 (Fo) 以及光适应下稳态荧光 (Fs)、初始荧光

(Fo')、最大荧光 (Fm') 等荧光参数，参照 Genty 等[16]

的方法及 FMS2 型叶绿素荧光仪使用手册，计算：

PSⅡ潜在活性 (Fv/Fo) = (Fm–Fo)/Fo，PSⅡ最大光化

学效率   (Fv/Fm) = (Fm–Fo)/Fm，PSⅡ量子效率

(ФPSⅡ) = (Fm'–Fs)/Fm'，光化学淬灭系数 (qP) =
(Fm'–Fs)/(Fm'–Fo')，非光化学淬灭系数 (NPQ) =
(Fm–Fm')/Fm' 等。以上指标的测定选取受光方向一

致的中部功能叶片，每处理重复测定 5 片叶。

1.3.4  植物干重的测定   在烟株移栽 80 d 时，每处理

随机选取  3 株，用去离子水反复冲洗干净烤烟植

株。将根、茎、叶分开，于  105℃  杀青  15 min，
70℃ 烘干至恒重后称重，计算总干重、根冠比。

1.3.5  K+、Cl–、NO3
– 的测定   将烘干的烟样磨碎，过

60 目筛。K+ 含量采用 YC/T217-2007 法测定[17]；Cl–

含量采用  YC/T162-2002 测定 [ 1 8 ]；NO 3
– -N 采用

Cataldo 的水杨酸法测定[19]。

1.4    试验数据处理

试验数据选择 Ct 值比较法 (2–ΔΔCt 法) 进行计算，

假设对照的目的基因表达量为 1，在不同抑制剂处理

下目的基因的表达量是对照的 F 倍，则 F = 2–ΔΔCt，其

中 ΔΔCt = 处理 (CtCLC-Nt2 – CtActin) – 对照 (CtCLC-
Nt2 – CtActin)。

运用 SPSS20.0 和 Microsoft Excel 2013 进行数据

处理和统计分析。采用 Duncan 新复极差测验法 (P <
0.05) 进行显著性分析。

2    结果与分析

2.1    不同 Cl– 通道抑制剂对烤烟氯离子通道蛋白

CLC-Nt2 基因表达的影响

2.1.1  总 RNA 质量检测   提取的总 RNA 经 1.0% 琼
脂糖凝胶电泳检测鉴定，28S rRNA 和 18S rRNA 条
带清晰可见，无明显降解   (图  1)，说明提取的总

RNA 完整性良好，满足实验需求。

表 1   引物序列

Table 1   Primer sequences

基因 Gene 登录号 GenBank 引物序列 Primer sequence 产物长度 Product length

CLC-Nt2 AF133209.1
F-primer: 5′–TTGGTTCACATTGGCGCTTG–3′

156 bp
R-primer: 5′–GAAAGCAGCACACACACCTG–3′

Actin U60495.1
F-primer: 5′–AAGGGATGCGAGGATGGA–3′

105 bp
R-primer: 5′–CAAGGAAATCACCGCTTTGG–3′
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2.1.2  不同处理烤烟叶片 CLC-Nt2 基因表达差异  
CLC-Nt2 基因是一种重要的阴离子通道蛋白，通过

电势梯度和信号传递等方式参与 Cl–、NO3
– 和 HCO3

–

等阴离子的运输[20]。由图 2 可知，与对照相比，施用

抑制剂的烟叶 CLC-Nt2 基因的表达量均显著降低 (P <
0.05)，但 3 组抑制剂处理之间差异不显著。

2.2    不同 Cl– 通道抑制剂对烤烟叶片光合色素含

量的影响

如表 2 所示，所有抑制剂处理的叶绿素 a、叶绿

素 b、总叶绿素含量均显著高于对照 (P < 0.05)，在

200 μmol/L Zn2+、200 μmol/LNFA、200 μmol/L 9-AC
抑制剂处理下的植株与对照相比，叶绿素 a 的含量

分别增加了 14.42%、24.04%、36.54%，叶绿素 b 的
含量分别增加了 43.33%、50.0%、73.33%，叶绿素

(a + b) 的含量分别增加了 20.15%、29.10%、45.52%。

而叶绿素 a/b 值则显著低于对照组 (P < 0.05)，这可

能是因为抑制剂对叶绿素 a 和叶绿素 b 含量提高的

程度不同引起的。类胡萝卜素含量除了施用 9-AC 的
处理显著提高外，其他处理虽有所上升，但与对照

相比差异不明显。

2.3    不同 Cl– 通道抑制剂对烤烟叶片叶绿素荧光

参数的影响

2.3.1  对烤烟叶片 Fv/Fo 和 Fv/Fm 的影响   Fv/Fo、
Fv/Fm 是表征光化学反应状况的两个重要参数。

Fv/Fo 一般用于度量 PSⅡ的潜在活性；Fv/Fm 则代

表 PSⅡ的最大光化学效率，一定程度上反映了光抑

制程度[21]。Fv/Fo 和 Fv/Fm 在四个处理间表现出相同

的变化趋势，即 9-AC > NFA > Zn2+ > CK。其中 9-
AC 处理和 NFA 处理的叶片 Fv/Fo、Fv/Fm 值均与对

照差异显著 (P < 0.05)，施 Zn2+ 的处理 Fv/Fm 显著高

于对照，而  Fv/Fo 与对照相比则差异不明显。但

Fv/Fo、Fv/Fm 在 3 种抑制剂处理间差异不显著。

2.3 .2    对烤烟叶片  ФPSII、qP 和  NPQ 的影响    
PSⅡ实际光化学效率 (ФPSⅡ)，反映了在 PSⅡ反应

中心部分关闭的情况下，实际  PSⅡ光能捕获的效

率[21]，是衡量植物光合能力的一个重要指标。光化学

淬灭系数 (qP) 反映了 PSⅡ天线色素吸收的光能用于

光合电子传递的份额，代表了 PSⅡ反应中心开放的

程度；非光化学淬灭系数 (NPQ) 反映了不能用于光

合电子传递而以热的形式耗散掉的光能，它是一种

自我保护机制，及时地将过量的光能耗散，起到保

护光合机构的作用[22–24]。由表 3 可知，抑制剂处理烤

烟叶片的 ФPSⅡ分别比对照提高 23.16%、26.28%、

表 2   不同抑制剂处理烤烟叶片光合色素含量 (mg/g)
Table 2   Effects of different inhibitors on photosynthetic pigment contents in flue-cured tobacco leaves

抑制剂

Inhibitor
叶绿素 a

Chlorophyll a
叶绿素 b

Chlorophyll b
叶绿素 (a + b)

Chlorophyll (a + b)
叶绿素 a/b
Chl a/b

类胡萝卜素

Carotenoid

CK 1.04 ± 0.02 c 0.30 ± 0.01 c 1.34 ± 0.02 c 3.45 ± 0.12 a 0.22 ± 0.01 b

Zn2+ 1.19 ± 0.01 b 0.43 ± 0.02 b 1.61 ± 0.03 b 2.79 ± 0.12 b 0.22 ± 0.02 b

NFA 1.29 ± 0.11 b 0.45 ± 0.07 ab 1.73 ± 0.18 b 2.91 ± 0.20 b 0.24 ± 0.03 b

9-AC 1.42 ± 0.08 a 0.52 ± 0.04 a 1.95 ± 0.11 a 2.72 ± 0.17 b 0.33 ± 0.01 a

         注（Note）：同列数据后不同字母表示处理间差异显著 (P < 0.05) Values followed by different letters in the same column are significantly
different among treatments at the 0.05 level.

 
图 1   烤烟叶片总 RNA 1.0% 琼脂糖凝胶电泳图

Fig. 1   Total RNA of flue-cured tobacco leaves in 1.0%
agarose gel electrophoresis

 
图 2   不同 Cl– 通道抑制剂处理烤烟叶片 CLC-Nt2 基因表达

Fig. 2   Expression of CLC-Nt2 gene under different
chloride channel inhibitors in flue-cured tobacco leaves

[注（Note）：方柱上不同字母表示不同处理间差异显著  (P <
0.05) Different letters above the bars indicate significant difference
among treatments at the 0.05 level.]
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32.97%，其中 NFA 和 9-AC 处理均与对照达到显著

差异 (P < 0.05)，但 3 种抑制剂处理间差异不显著。

抑制剂处理的 qP 分别比对照提高 16.27%、20.60%、

26.17%，且都达到显著水平 (P < 0.05)，其中 9-AC

与 Zn2+ 处理之间差异显著 (P < 0.05)，而 NFA 处理

的 qP 与两处理差异均不显著。抑制剂处理的 NPQ

分别比对照提高 13.11%、10.52%、9.42%，但均未

达到显著水平。

2.4    不同 Cl– 通道抑制剂对烤烟 K+、Cl–、NO3
– 以

及 K/Cl 的影响

由表 4 可以看出，与对照相比，外施 200 μmol/L

抑制剂的 3 个处理 Zn2+、NFA、9-AC，Cl– 含量显著

下降，K+ 含量以及 K/Cl 显著上升，NO3
– 含量不同程

度的增加。其中，Cl –  含量分别降低了  18.17%、

20.76%、33.48%，K+ 含量分别提高 5.28%、8.28%、

10.20%，K/Cl 分别提高 8.72%、36.62%、65.59%，

且均与对照达到显著差异 (P < 0.05)；NO3
– 含量分别

提高 12.19%、19.09%、25.24%，其中 NFA 和 9-AC

处理与对照差异显著 (P < 0.05)。整体上四个处理的

作用效果表现为 9-AC > NFA > Zn2+ > CK。

2.5    不同 Cl– 通道抑制剂对烤烟生物量的影响

由表 5 可知，与对照相比，3 种抑制剂处理的烟

株茎、叶、总干重显著提高 (P < 0.05)，根冠比显著

降低 (P < 0.05)，根干重均增加，但仅施用 9-AC 的

表 3   不同抑制剂处理烤烟叶片叶绿素荧光参数

Table 3   Parameters of chlorophyll fluorescence of flue-cured tobacco leaves under different inhibitors

抑制剂

Inhibitor
PSⅡ潜在活性

Fv/Fo
PSⅡ最大光化学效率

Fv/Fm
PSⅡ实际光化学效率

ФPSⅡ
光化学淬灭系数

qP
非光化学淬灭系数

NPQ

CK 1.69 ± 0.21 b 0.63 ± 0.03 b 0.26 ± 0.02 b 0.52 ± 0.03 c 0.96 ± 0.11 a

Zn2+ 2.08 ± 0.1 ab 0.68 ± 0.01 a 0.31 ± 0.04 ab 0.60 ± 0.02 b 1.08 ± 0.16 a

NFA 2.32 ± 0.12 a 0.70 ± 0.01 a 0.32 ± 0.04 a 0.63 ± 0.02 ab 1.06 ± 0.02 a

9-AC 2.51 ± 0.49 a 0.71 ± 0.04 a 0.34 ± 0.01 a 0.65 ± 0.02 a 1.05 ± 0.25 a

        注（Note）：同列数据后不同字母表示处理间差异显著 (P < 0.05) Values followed by different letters in the same column are significantly
different among treatments at the 0.05 level.

表 4   不同抑制剂处理烤烟叶片 K+、Cl–、NO3
– 含量以及 K/Cl 比

Table 4   Contents of K+, Cl–, NO3
– and K/Cl ratio in flue-cured tobacco leaves affected by different inhibitors

抑制剂 Inhibitor K+ (mg/g) Cl–(mg/g) NO3
– (mg/g) K/Cl

CK 24.81 ± 0.26 c 12.48 ± 0.42 a 0.84 ± 0.04 c 1.99 ± 0.05 d

Zn2+ 26.12 ± 0.83 b 10.21 ± 0.44 b 0.94 ± 0.04 bc 2.56 ± 0.13 c

NFA 26.87 ± 0.42 ab 9.88 ± 0.21 b 0.99 ± 0.05 ab 2.72 ± 0.08 b

9-AC 27.34 ± 0.31 a 8.30 ± 0.13 c 1.05 ± 0.08 a 3.29 ± 0.04 a

        注（Note）：同列数据后不同字母表示处理间差异显著 (P < 0.05) Values followed by different letters in the same column are significantly
different among treatments at the 0.05 level.

表 5   不同抑制剂处理烤烟干物质积累量及根冠比

Table 5   Dry matter accumulation in flue-cured tobacco affected by different inhibitors

抑制剂

Inhibitor
根

Root (g)
茎

Stem (g)
叶

Leaf (g)
总干重

Total (g)
根冠比

Root/shoot

CK 40.31 ± 2.65 b 79.46 ± 4.03 b 142.77 ± 8.02 c 262.88 ± 14.68 c 0.18 ± 0.003 a

Zn2+ 42.70 ± 1.83 ab 87.83 ± 3.38 a 167.07 ± 6.65 b 297.61 ± 11.74 b 0.16 ± 0.001 b

NFA 43.79 ± 1.30 ab 93.27 ± 4.21 a 181.57 ± 5.60 ab 318.64 ± 11.11 ab 0.15 ± 0.001 c

9-AC 44.92 ± 1.70 a 95.88 ± 5.06 a 189.1 ± 12.73 a 329.91 ± 19.29 a 0.15 ± 0.003 c

        注（Note）：同列数据后不同字母表示处理间差异显著 (P < 0.05) Values followed by different letters in the same column are significantly
different among treatments at the 0.05 level.
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根干重达到显著差异水平 (P < 0.05)。不同抑制剂处

理之间，9-AC 处理的根、茎、叶各部分物质积累量

以及总干重最多，NFA 次之。其中，在根和茎干物

质积累中，3 种抑制剂处理间差异不显著，在叶干物

质和总干重上却表现出一致的规律性，即 9-AC 处理

明显高于施 Zn2+ 处理，且达到显著水平 (P < 0.05)，
NFA 处理与两处理差异均不显著，在根冠比上 NFA
和 9-AC 间差异不明显，但均比施用 Zn2+ 的根冠比

低，且都达到显著水平 (P < 0.05)。

3    讨论

越来越多的研究发现，植物 CLC 家族能够参与

盐胁迫下 Cl– 平衡，这表明该蛋白家族在植物的耐氯

生理中有潜在的功能 [ 2 5 – 2 6 ]。本试验采用实时荧光

(SYBR Green I 染料) 定量检测的方法检测 CLC-Nt2
基因在烤烟叶片中的表达，发现施用 200 μmol/L 的
Cl– 离子通道抑制剂能抑制 Cl– 离子通道蛋白 CLC-
Nt2 基因在 mRNA 转录水平上的表达，说明该基因

在 Cl– 离子运输过程中具有重要的作用。

叶绿素包括叶绿素 a 和叶绿素 b，其中叶绿素 a
有利于吸收长波光，叶绿素 b 有利于吸收短波光，

它们是光合作用中最重要、最有效的色素，其含量

的高低直接影响着植物光合作用的强弱及有机物质

的合成[27–28]。类胡萝卜素是光合作用的辅助色素，帮

助叶绿素接收光能，同时还可在强光下逸散能量，

保护叶绿素分子在强光下不致被光氧化而破坏[29]。盐

胁迫能引起植物体内叶绿素的降解[30–32]，杨颖丽等[33]

也指出，盐胁迫不仅能引起小麦叶片叶绿素 a、叶绿

素 b 和叶绿素总量的减少，而且对叶绿素 b 的破坏

程度明显强于对叶绿素 a。从试验结果可以看出，在

植烟土壤含 Cl– 较高的条件下，施用抑制剂的处理叶

绿素 a、叶绿素 b、叶绿素总量都增加，且与对照相

比均达到显著水平。造成叶绿素含量上升的原因可

能与抑制剂有效阻止大量的 Cl– 离子进入细胞质，降

低细胞膜脂过氧化程度，缓解了叶绿素的分解有关[34]。

其中叶绿素 b 作为一种天线色素，它含量的升高，

更有利于增强叶绿体的捕光能力，相对提高烟株的

光能利用率[21]。高氯条件下，施用抑制剂更有利于烟

株对短波光的吸收，即对叶绿素 b 的促进作用更明

显，因此，叶绿素 a/b 值显著低于对照。类胡萝卜素

含量在整个试验中保持了稳定，说明相比叶绿素，

抑制剂对类胡萝卜素的促进作用不明显。抑制剂在

整体上提高了光合色素含量，有利于高氯条件下烤

烟叶片对光合电子的捕获和传递。

叶绿素荧光是光合作用的探针，通过分析叶绿

素荧光参数的变化，可以探明光合机构受影响的部

位 [23 ,   35 ]。Belkhodja 等 [36 ]研究发现，盐胁迫下大麦

Fv/Fm 和 qP 降低；吴雪霞等[37]以番茄幼苗为研究对

象，结果表明，NaCl 处理使  Fo 显著上升，Fm、

Fv/Fo 和 Fv/Fm、ETR 和 ΦPSⅡ均降低；李青云等[38]

指出，盐胁迫下草莓叶片的 Fv/Fo 值、Fv/Fm 值均呈

下降趋势。本试验结果表明，在较高氯条件下，外

施  200 μmol/LCl–  离子通道抑制剂可引起  Fv/Fo、
Fv/Fm、ФPSII、qP、NPQ 等荧光参数不同程度的增

加。其中 Fv/Fo、Fv/Fm 的增加，说明抑制剂减缓了

高氯对烤烟  PSⅡ原初光化学活性的抑制，提高了

PSⅡ潜在活性；ФPSII 和 qP 的增加，则提高了叶片

ФPSⅡ反应中心开放部分的比例，将更多的光能用

于光化学传递，从而提高光合电子传递效率；NPQ
值增大，则说明抑制剂增强了烟株的热能耗散能

力，在一定程度上起到保护光合机构的作用。

在植烟土壤含 Cl– 较高的条件下，外施 Cl– 通道

抑制剂 200 μmol/L，能够显著影响烤烟叶片中 K+、

Cl–、NO3
– 以及 K/Cl 的值。本研究结果表明，外施抑

制剂，能够显著降低 Cl– 含量，与烤烟叶片中 CLC-
Nt2 基因表达强度的结果一致，说明叶片中 Cl– 含量

的降低，可能是由于  CLC-Nt2 基因表达减弱引起

的。外施抑制剂的处理，烤烟叶片中 NO3
– 的含量明

显增加，这可能是因为 Cl– 与 NO3
– 离子之间有拮抗

作用[11]，抑制剂在降低 Cl– 吸收的同时促进其对 NO3
–

吸收和积累。同时，与对照相比，K+ 含量上升，但

K+ 增加的幅度远小于 Cl– 降低的幅度。抑制剂显著

降低了 Cl– 含量，促进了植株对 K+ 的吸收，进而引

起 K/Cl 值的显著增加。高氯条件下，施用抑制剂

Zn2+，引起烤烟叶片 Cl– 含量降低，K+ 和 NO3
– 含量

上升的结果与屈娅娜等[11]以大豆为材料，得到的盐胁

迫下施用 Zn2+ 后，大豆幼苗体内 Cl– 含量降低，K+

和 NO3
– 含量上升的结果一致，但是 NFA 的结果正

好相反。可能是因为抑制剂作用效果因研究物种不

同、浓度效应不同而有所差异。

根冠比反映了植物在一定环境条件下的生物量

分配策略[39]。高氯条件下，由于烤烟各部位对抑制剂

的敏感性不同，导致了生物量分配的变化。施用抑

制剂处理的烤烟根冠比显著低于对照，而地上部生

物量以及总干重则显著高于对照，3 种抑制剂处理之

间叶片中干物质积累量更是达到显著水平。这可能

是因为外源抑制剂对地上部的影响大于根部，施用

抑制剂后烤烟叶片光合色素含量增加，光化学活性
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增强，叶片合成和积累有机物的能力提高，但是向

根系输入的同化物量则较为稳定。

4    结论

当植烟土壤中 Cl– 浓度较高时，外施氯离子通道

抑制剂能够对烤烟植株生长以及体内一系列生理活

动产生积极影响。施用抑制剂能有效降低烤烟叶片

CLC-Nt2  基因的表达强度，提高叶片光合色素含

量，维持较高的 PSⅡ稳定性，为光合作用提供充足

光能，增强植株干物质积累能力，还能在降低 Cl– 含
量的同时提高 K+ 和 NO3

– 的积累。其中，9-AC 处理

的烟株整体表现最优，而施用 Zn2+ 的处理在基本满

足降低叶片氯离子含量的同时降低了生产成本，为

生产过程中合理降氯提供参考。氯离子通道抑制剂

对植物的作用效果比较复杂，在作用的过程中可能

不仅受到来自土壤养分、气候因子等自然因素的影

响，还可能因施用浓度、植物种类的不同而异，因

此，作用效果还需经过实际生产加以验证。有关氯

离子通道抑制剂的作用机制及其对植物品质的影响

有待进一步的探讨。
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