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从原子序数 23的钒（V）至 92的铀（U），共有 60
种天然金属元素，其中 54种金属元素的相对密度大
于 4.5 g·cm-3，称之为重金属元素。有些重金属是植物
生长发育所必需的微量元素，如铁（Fe）、铜（Cu）、锰
（Mn）、镍（Ni）、锌（Zn）；多数重金属对植物有害无益，
如铅（Pb）、镉（Cd）、汞（Hg）等。和其他离子一样，重金
属离子主要通过主动运输、被动扩散和细胞膜的吞噬

作用进入到细胞内[1-2]，并在植物细胞中成千百倍地富
集，最后通过食物链进入人体，危害人体健康。研究表

明，一个开放的离子通道每秒可运输 107~108个离子，
比载体蛋白的主动运输速率快 1 000倍[3]。而非选择
性阳离子通道（nonselective cation channels, NSCCs）是
在多种离子通道中最具活力的一员，它既可以转运多

种重金属离子，也受重金属离子浓度的调控。因此，了

解重金属离子与 NSCCs的互作关系，对于调控植物
对污染环境中有害重金属的吸收和转运过程具有重

要意义。

1 NCCCs的主要生理功能
细胞是生物体的形态结构和生命活动的基本单

位，细胞外面包被的细胞膜对于调节和维持细胞内微

环境的相对稳定性起到了关键作用。细胞膜可以有选
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择地对细胞内外的离子进行交换和转运。离子依靠浓

度梯度穿过细胞膜的过程称之为被动运输，承担被动

运输的通路称离子通道。离子从浓度低处经过细胞膜

向浓度高处运输的耗能过程称之为主动运输，承担主

动运输的离子载体称为离子泵。离子通道由细胞产生

的特殊蛋白质构成，它们聚集起来并镶嵌在细胞膜

上，中间形成由水分子占据的孔隙，这些孔隙就是水

溶性物质快速进出细胞的通道。各种离子通道蛋白有

不同的构象状态，这些状态间的能量差非常小，热量

起伏就能使通道蛋白从一种状态转变成另一种状态。

德国科学家 Neher和 Sakmann[4]发明的膜片钳技术可
以分辨出流经个别通道的 pA及电流，从而测量出通
道开放持续时间和关闭持续时间，进而采用动力学分

析方法，可以确定离子通道时开时闭的“门控”机制。

根据门控机制的不同，一般将离子通道分为电压门控

型、配体门控型和机械门控型三大类[5-6]。随着研究的
深入，发现离子通道的开放与关闭状态常受许多因素

的影响，电压、配体和机械刺激间有复杂的交互作用。

非选择性阳离子通道（NSCCs）是以阳离子的低
分辨力为特征的一类离子通道。这些离子通道的本质

特征是它们缺乏离子选择性，能同时允许不同价态的

阳离子通过。但它们对阳离子的选择性高于阴离子。

大量的研究表明，NSCCs是多种通道蛋白的集合体，
广泛分布于植物根细胞、木质部薄壁细胞、种皮细胞、

保卫细胞及叶肉细胞的原生质膜上，在细胞质膜、液

泡膜以及多种内膜系统上发挥作用[7-8]。NSCCs参与了
植物的营养元素吸收、膨压控制、离子的胞间转运及

信号传导等许多生理过程，能够快速转运 K+、Mg2+、
Ca2+、NH+4、Mn2+、Zn2+等植物必需的营养元素，也是一
些有毒离子如 Na+、Cs+、Pb2+、Hg+和 Cd2+等进入细胞的
途径[2，7-8]。

NSCCs在动物细胞的离子转运过程中也发挥着
重要作用。比如，细胞膜上以透 Ca2+为主的瞬时受体
电位通道（transient receptor potential channels, TRPCs）
便是 NSCCs的一种，通过感受细胞内外离子浓度、信
使分子、温度和渗透压变化等各种环境刺激，调节自

身的开放或关闭程度，参与维持细胞内外环境中的离

子稳态，在哺乳动物的大部分组织和器官（如肾脏和

中枢神经）中行使着多种生理功能[9-10]。

2 离子通道对不同重金属离子的通透性

虽然在细胞膜内外进行离子转运的“装置”有通

道蛋白和载体蛋白两大类，但通道蛋白的转运速率通

常比载体蛋白要高。当细胞受到不良环境胁迫、或是

急需营养元素维持细胞正常代谢功能时,离子通道会
发挥更重要的作用。许多离子通道都能同时转运多种

离子，但对不同离子的转运率有明显的差别。基因型

和生物膜类型是决定离子通道活性的关键因素。

钙离子在组织间的快速变化引发了人们对离子

通道的重视。早在 1883年，Ringer[11]就发现 Ca2+对动
物组织的兴奋程度有显著的影响。此后，大量的研究

证明，Ca2+是最重要的信号因子之一，多种刺激因素都
是由钙离子作为第二信使来介导并产生生物学反应

的，钙离子在动物、植物和微生物抵制不良环境过程

中发挥了重要的作用[10，12-14]。细胞感受刺激后,钙离子
通过钙离子转运蛋白和通道蛋白来调节细胞内钙浓

度, 以产生相应的钙信号。钙通道位于细胞膜表面,
通过门控机制可以快速完成 Ca2+的跨膜运输。根据钙
通道的电压依赖性,可分为去极化钙离子通道（depo原
larization-activated Ca2 +-permeable channels, DACCs）、
超极化钙离子通道（hyperpolarization-activated Ca2+-
permeablechannels, HACCs）和非电压依赖性通道
（voltage-independent Ca2+-permeable channels, VICCs）。
有些受渗透压、pH值、机械力及一些内、外源性配体
和细胞内信号分子等多种因素的调控的NSCCs 也能
优先转运 Ca2+。如当瞬时受体电位通道（TRPCs）被
激活时,能对钙离子和其他阳离子进行跨膜运输。在
哺乳动物中已克隆了 33 个 TRPCs 亚型 , 根据同
源性不同, TRPCs 分为 7 个亚族 , 分别是TRPC、TR原
PV、TRPM、TRPP、TRPA、TRPML及 TRPN[10,13]。正是由
于多种通道参与 Ca2+的转运，才使得细胞内外的 Ca2+

浓度能够短时间内发生显著的变化。例如，哺乳动物

细胞在正常生理状况下，细胞内钙离子浓度大约是

0.1 滋mol·L-1，而当细胞兴奋时，由于钙离子通道的
开放，大量钙离子内流可使细胞内钙离子浓度升高

10耀100倍[15]。
由于钙离子信号与很多重要生理功能相关，例如

心脏收缩、基因转录等，因此，人们把调节钙离子进入

细胞的离子通道统称为钙离子通道。随着研究的深

入，发现许多钙离子通道的专化性并不强，它们能对

多种阳离子进行转运（表 1）。除铜（Cu）以外,其他植
物必需的重金属元素镁（Mg）、铁（Fe）、锰（Mn）、镍
（Ni）、锌（Zn）都能通过钙离子通道进行转运；甚至一
些有毒重金属如钡（Ba）、锶（Sr）、镉（Cd）等也能通过
钙离子通道。在有些组织中，Zn2+、Ba2+、Cd2+的优先权
超过了 Ca2+（表 1）。虽然对钙离子通道的结构和功能
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表 2 抑制离子通道活性的几种重金属离子
Table 2 Some heavy metal ions for inhibiting activities

of ionic channels
通道类别 抑制剂 浓度 参考文献

NSCCs La3+, Gd3+ 0.1 mmol·L-1 [40-41]
TRPA1 La3+, Gd3+ 10~20 滋mol·L-1 [45-46]
TRPC6 Cd2+ 253 滋mol·L-1 [47]
TRPM1 Zn2+ 1 滋mol·L-1 [25]
TRPM6 Mg2+ 0.51 mmol·L-1 [48]
TRPM7 La3+ 2~10 mmol·L-1 [29, 43]
TRPV5 Pb2+, Cu2+, Cd2+ 100 滋mol·L-1 [32]

La3+ 10 滋mol·L-1 [42]

表 1 几种离子通道对不同金属离子的通透性
Table 1 Permeability of several ionic channels to different metal ions

可通过离子 细胞类型 参考文献

Ca2+、Ba2+、Sr2+、Mg2+ 胡萝卜细胞 [16]
Ca2+、K+ 蚕豆保卫细胞 [17]

Na+、Cs+、K+、Li+、Rb+ 小麦根细胞 [18-19]
K+、Rb+、Cs+、Na+、Li+ 黑麦根细胞 [20]

Ba2+、Ca2+ 拟南芥中型叶细胞 [21]
Ba2+、Ca2+ 番茄细胞 [22]

Ca2+、Ba2+、Mg2+、Na+ 拟南芥保卫细胞 [23-24]
Ca2+>Ba2+>Mg2+>Ni2+ 老鼠胰岛细胞 [25]

Ba2+>Ni2+>Mg2+>Zn2+~Ca2+ Zn2+>Ba2+>Mg2+~Ca2+>Sr2+>Cd2+>Ni2+ 老鼠痉挛细胞 [26-27]
Zn2+~Ni2+>>Ba2+>Co2+>Mg2+逸Mn2+逸Sr2+逸Cd2+逸Ca2+

Ba2+>Ni2+>Zn2+>Mg2+>Ca2+ Ni2+>Ba2+抑Mg2+抑Zn2+抑Sr2+>Cd2+
人体肾脏上皮细胞 [26-29]

Ca2+>Ba2+>Sr2+>Mn2+, Zn2+, Cd2+ 人体肾脏上皮细胞 [30-31]
Ca2+>Sr2+>Ba2+>Mn2+ Zn2+>Cd2+>Ca2+, La3+, Gd3+ 人体肾脏上皮细胞，

人乳腺癌细胞
[32-33]

通道类别

钙离子通道 DACCs
DACCs
HACCs
HACCs
HACCs
HACCs
VICCs

瞬时受体电位通道 TRPM1
TRPM6
TRPM7

TRPV5
TRPV6

进行了大量的研究，对其内部调控机制尚不清楚。

3 重金属离子对 NSCCs的调控
低浓度的重金属离子对 NSCCs具有激活作用。

Cu2+、Fe2+、Zn2+、Ni2+、Ba2+、Cd2+等对 TRPV1的激活作用
既受离子浓度的影响，也受温度和其他环境因素的干

扰[10，34-35]。Zn2+在 1~1 000 nmol·L-1的范围内均有激活
作用，而其他离子只在比较狭窄的浓度范围内才有激

活作用，如 Cu2+只有在 0.6~1 滋mol·L-1、Cd2+在 1~2
滋mol·L-1的情况下对 TRPA有明显的激活作用，能显
著增加通过 TRPA1的电流强度[36-37]。但是，对 TRPC5
而言，1~1 000 滋mol·L-1的 La3+和 Gd3+都对其有激活
作用，当 La3+浓度增加到 5 mmol·L-1时才会对 TRPC5
产生抑制作用。2~20 mmol·L-1 的 Ca2+不仅能激活
TRPC5，而且可以降低其对其他离子的敏感性。当细
胞外的 Ca2+浓度为 20 mmol·L-1时，低浓度的 La3+对
TRPC5 不再有激活作用，说明 Ca2+和 La3+通过竞争
结合位点来对 TRPC5产生激活作用[10，38]。

研究表明，La3+、Gd3+能够抑制植物细胞质膜上的
多种 NSCCs，包括菜豆（Phaseolus vulgaris）种皮细胞
和种子薄壁细胞上负责二价阳离子转运的外向整流

阳离子通道[8]、超极化激活的 NSCCs[39]、谷氨酸激活的
NSCCs[5]等；在培养液中加入 0.1 mmol·L-1 La3+和 Gd3+，
能显著抑制水稻幼苗对 Cd2+的吸收和转运 [40-41]。细
胞外10~20 滋mol·L-1 La3+和 Gd3+能对许多细胞膜上瞬
时受体电位通道的离子流速产生显著的抑制作用；

当 La3+和Gd3+通过被动运输进入到细胞液中后，其对
离子通道的抑制效果比在细胞外更加显著 [42]。不同
的离子通道类型对 La3+和 Gd3+的敏感性差异非常大
（表 2），10 滋mol·L-1的 La3+能够关闭 TRPA1、TRPV5
等离子通道，而对 TRPM7而言，只有 2~10 mmol·L-1

的 La3+才能抑制其活性[10,29,43]。这种敏感性与离子通道
的氨基酸残基构成有关，也与细胞中的 Ca2+浓度有
关。Ca2+浓度越高，La3+和 Gd3+的抑制效应越弱[44]。

二价阳离子和离子通道中带负电荷的氨基酸残

基结合，从而有效阻止单价阳离子通过离子通道的过

程。因此，许多能够通过离子通道的二价阳离子通常

都是单价离子的抑制剂[10]。当微量元素 Zn、Mg、Cu的
浓度提高到一定程度后，就会对一些离子通道产生明

显的抑制作用，而有害重金属 Cd、Al、Pb、Ba等，在很低
浓度时就能对离子通道产生明显的抑制效应（表 2）。

注：DACCs为去极化钙离子通道；HACCs为超极化钙离子通道；VICCs为非电压依赖性通道。
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离子通道的氨基酸构成直接决定着其对重金属元

素的敏感性。当把大电导钙激活的钾离子通道

（large - conductance calcium - activated K + channels ,
BK）内孔中的天冬酰胺替换成半胱氨酸（Cys）后，其
对 Cd2+的敏感性显著提高，低浓度的 Cd2+就能使其
完全关闭[49]。

4 结论与展望

维持细胞内环境的稳定性是生物体扩大环境耐

受限度的一种主要机制。为了提高细胞内金属离子的

内稳态（homeostasis），细胞膜上的非选择性阳离子通
道发挥了重要作用。无论是植物和人体代谢所必需的

重金属离子，还是非必需的重金属离子，几乎都能通

过非选择性阳离子通道进行转运。有些重金属离子如

La3+、Gd3+、Cd2+等对动植物细胞膜上的阳离子通道具
有关闭作用，它们不仅危害人体健康，对植物的生长

发育也有不良影响。所以，深入了解重金属离子调控

非选择性阳离子通道的机理，提高植物对有害重金属

离子的拦截，对于提高重金属污染农田的安全利用水

平、降低食品安全风险具有重要意义。

随着膜片钳及其他相关技术的发展，人们发现非

选择性阳离子通道所能转运的离子类型越来越多，重

金属离子能够通过改变细胞膜内外的电压、配体构型

和机械刺激强度等多种方式来调控离子通道的开放

与关闭状态。由于缺乏严格的离子选择性，根据电流

强度很难区分阳离子通道对不同金属离子的转运率，

以电生理学特征为依据进行离子通道分类的方法面

临着严峻的挑战。在今后的研究中，应充分利用现代

分子生物学手段，把结构生物学和蛋白组学、离子组

学结合起来，系统分析非选择性阳离子通道的生理活

性与微生物、植物、动物适应性变异间的进化关系，明

确阳离子通道的分子结构与重金属离子敏感性之间

的内在联系。在此基础上，筛选和合成靶标准确的离

子通道调控剂，就能有效控制重金属离子的生物毒害

作用。
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