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摘要: 液泡膜上的质子泵在实现液泡多种生理功能中起着关键作用, 其中植物液泡膜质子焦磷酸酶(H+- 
pyrophosphatase, H+-PPase)能够通过水解无机焦磷酸(inorganic pyrophosphate, PPi)以维持胞内PPi稳态。

液泡膜H+-PPase将质子转移到液泡中以维持液泡腔的酸度, 为其他转运蛋白提供质子驱动力, 进而广泛参

与植物生长发育和逆境胁迫响应过程。本文综述了近年来植物液泡膜H+-PPase的结构、分类以及功能研

究进展, 并重点介绍了植物液泡膜H+-PPase在植物抵御盐胁迫中的作用。

关键词: 液泡膜H+-PPase; 逆境胁迫; 耐盐性; 离子平衡

Role of plant vacuolar H+-pyrophosphatase in salt tolerance 
ZHANG Huilong1,2,3, ZHAO Jianyu1,2,3, WU Haiwen1,2,3, YANG Xiuyan1,2,3,*, ZHANG Huaxin1,2,3,*

1Research Center of Saline and Alkali Land of National Forestry and Grassland Administration, Beijing 100091, China 
2Tianjin Research Institute of Forestry of Chinese Academy of Forestry, Tianjin 300457, China
3The Comprehensive Experimental Center of Chinese Academy of Forestry in Yellow River Delta, Dongying, Shandong 
257000, China

*Co-corresponding authors: Yang XY (sueyxy@126.com), Zhang HX (zhanghx1998@126.com)

Abstract: Proton pumps in the vacuole membrane of plants are vital to vacuole functioning. Proton pyro-
phosphatase (H+-pyrophosphatase, H+-PPase) is one such pump, which hydrolyzes pyrophosphate (PPi). The 
enzyme assists in proton transport across the vacuole membrane, balancing vacuolar acidity and generating 
an electrochemical gradient for other transporters. Thus, vacuolar H+-PPase is widely involved in plant devel-
opment and responses to stress. This paper summarizes recent research on the structure, classification and 
function of vacuolar H+-PPase, and focuses on the role of vacuolar H+-PPase in salt tolerance of plants.
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土壤盐渍化是世界性的资源环境问题。根据

联合国粮农组织的世界土壤数据库数据显示, 全
世界盐碱地面积约10亿hm2, 其中因人为因素如不

合理耕作、灌溉等引起的盐渍化土地面积约3.97
亿hm2。我国的盐渍化土地面积约1亿hm2, 约占国

土总面积的10%, 并且次生盐渍化土壤的面积仍

在不断扩大, 是名副其实的盐碱地大国(Zhu 2003; 

Munns和Tester 2008; 赵振杰等2020)。土壤盐渍化

导致环境恶化、土地退化、人口返贫, 对我国生态

文明建设和经济社会可持续发展构成严重威胁。
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目前, 利用生物技术改善土壤盐渍化、提高盐渍化

土地的生产力是解决土壤盐渍化问题的重要途径。

因此, 推进植物耐盐机制研究和耐盐基因资源的

挖掘、提高农林植物耐盐性是盐碱地区生态文明

建设和经济社会发展的当务之急。

自然生长状态下的植物需要面对各种逆境胁

迫, 这促使植物在长期进化过程中形成了抵御、适

应各种胁迫的生理机制。植物在逆境下通过特殊

的调控机制保持细胞内的稳态, 以避免或减缓逆

境对细胞正常生理代谢的严重影响。液泡作为成

熟植物细胞中最大的细胞器, 在植物应对逆境胁

迫的过程中广泛参与细胞质内的稳态调节、有毒

物质区隔化及细胞信号转导系统的调控(Maeshima 
2000; Martinoia 2018)。液泡膜上的质子泵在实现液

泡多种生理功能中起着关键作用。液泡膜上的质

子泵主要包括液泡膜 ATP 酶(vacuolar H+-ATPase, 
EC 3.6.1.3, 本文简称液泡膜H+-ATPase)和液泡膜

焦磷酸酶(vacuolar H+-pyrophosphatase, EC 3.6.1.1, 
本文简称液泡膜H+-PPase)。其中液泡膜H+-PPase
是植物液泡膜上有别于液泡膜H+-ATPase的一种

H+转运酶。液泡膜H+-PPase存在于多数陆生植物、

少数藻类、原生动物、细菌及古细菌中(Maeshima 
2000), 它通过催化分解焦磷酸(PPi), 一方面减少了

PPi浓度过高对生物胞质大分子合成的影响, 另一

方面利用PPi中的高能磷酸键, 催化H+由胞质向

液泡的运输, 与液泡膜H+-ATPase一起建立了跨液

泡膜的pH梯度(ΔpH)和电化学势梯度(ΔΨ) (Kasai
等1998; Maeshima 2000; Wang等2001)。以往研究

表明, 液泡膜H+-PPase在植物抵御逆境胁迫过程

中具有重要作用, 并且有相关文章对其研究进展进

行了总结与介绍(包爱科等2006; 朱昀等2013; 王贝

贝等2020)。近年来, 研究人员在液泡膜H+-PPase
参与盐胁迫下植物的离子平衡调控、营养吸收、

多基因协同作用及活性调控方面取得了重要进展。

针对以上几个方面, 本文综述了近年来液泡膜H+-
PPase在植物抵御盐胁迫中发挥的作用。

1  植物H+-PPase的分类与结构

1.1  分类与定位

目前主要将植物H+-PPase分为两种类型, 即对

Ca2+的抑制中度敏感且受胞质中K+激活的I型或称

为K+激活型, 以及对Ca2+的抑制高度敏感但不依赖

于K+激活的II型或称为K+迟钝型。初期研究中认

为I型H+-PPase主要定位于植物液泡膜上, 因此一

段时间该酶被认为是液泡膜标记物。但近年来在

拟南芥(Arabidopsis thaliana)和水稻(Oryza sativa)
的研究中发现H+-PPase在韧皮部伴胞细胞的质膜

中也有分布, 这表明I型H+-PPase不仅存在于液泡膜

还分布于质膜上。此外, Regmi等(2016)在水稻小叶

脉韧皮部伴胞细胞的质膜上也发现了I型H+-PPase
的存在, 而在根部分生组织中则主要定位于液泡

膜(Regmi等2016), 表明I型H+-PPase在同一植物不

同组织不同类型细胞中的分布方式可能不尽相同。

II型H+-PPase主要分布于高尔基体中, 且在植物总

组织中的占比非常低, 低于I型总量的0.2%。Zhang
等(2020)利用从藻类到被子植物的完整基因组数

据对H+-PPase基因家族的结构演变和功能分化进

行了分析, 发现I型和II型H+-PPase基因之间不仅在

定位上存在差别, 在动能方面也存在明显差异, 两
者都显示出正向选择压力的证据; 该研究进一步

将被子植物的I型H+-PPase分为Ia和非Ia亚型, 它们

可能在被子植物进化的早期阶段就已分化(Zhang
等2020)。因此, 植物H+-PPase的结构具有多样性, 
其中分布较多的液泡膜H+-PPase在植物适应逆境

胁迫中的作用有待深入解析。

1.2  基本组成及结构

目前植物H+-PPase的组成及结构主要基于Mae-
shima (2000)提出的绿豆液泡膜H+-PPase的拓扑结

构模型。植物液泡膜上有两种功能和物理特性完

全不同的质子泵, 即液泡膜H+-ATPase和液泡膜H+-
PPase。与液泡膜H+-ATPase相比, 液泡膜H+-PPase
的结构简单, 由一条寡肽链组成, 在绿豆中其分子

大小约为液泡膜H+-ATPase的12% (Maeshima 2000)。
在Maeshima (2000)提出的拓扑结构模型中, 液泡

膜H+-PPase拥有14个跨膜区域, 其中有6个位于液

泡内腔、7个位于胞质, 同时具有3个高度保守的片

段(CS1、CS2、CS3)。位于细胞质一侧的CS1结
构域是液泡膜H+-PPase底物的结合和催化位点(图
1)。在拟南芥中, 位于亲水i环中的CS2结构域在依
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赖于PPi的H+转运过程中发挥重要作用。第三个保

守结构域CS3通常处于C端且包含“GDTIGD”结构

域, 在绿豆中CS3结构域中任意一个“E”的改变将

直接导致液泡膜H+-PPase的酶活性丧失, 这些结果

表明液泡膜H+-PPase的催化核心区域很可能是由3
个保守区域(CS1、CS2、CS3)共同组成, 且每一个

结构域都有其独特的作用(Maeshima 2000)。

2  植物液泡膜H+-PPase在耐盐性调控中的

作用

2.1  盐胁迫下植物液泡膜H+-PPase的活性变化

在盐生植物角果碱蓬(Suaeda corniculata)中编

码液泡膜H+-PPase的基因ScVP能够响应盐和碱的

处理, 且在根、茎和叶中都有表达(Liu等2011)。同

样的 , 在甜菜(Beta vulgaris)和刚毛柽柳(Tamarix 
hispida)中液泡膜H+-PPase的编码基因也能够迅速

响应NaCl胁迫(李宁宁等2020; 张春蕊等2016)。在

盐胁迫下耐盐甘蔗(Saccharum officinarum)品种相

较于盐敏感型品种能够维持较高水平的液泡膜H+-
PPase基因表达量, 促进Na+进入根细胞的液泡中, 

缓解胞质中过量Na+造成的毒害作用(Theerawitaya
等2020)。盐胁迫下接种根瘤菌能够提高紫花苜蓿

(Medicago sativa)的耐盐性, 采用蛋白质组结合代谢

组分析发现在接种根瘤菌后液泡膜H+-PPase的蛋

白含量显著提高, 这对于紫花苜蓿在盐胁迫下维持

体内离子平衡至关重要(Song等2021)。在培养基质

中添加褐煤和生物炭能够降低绿豆(Vigna radiata)
根中液泡膜H+-ATPase和H+-PPase的活性, 减少盐

胁迫下Na+进入细胞, 从而改善绿豆在盐胁迫下的

耐受性(Torabian等2018)。此外, 外源施加水杨酸

(SA)或纳米材料(Fe2O3)都能提高植物根和叶中液

泡膜H+-PPase的活性, 进而提高植物的耐盐性(Gh-
assemi-Golezani和Abdoli 2021)。

在高盐胁迫下, 土壤中的微生物可以通过调

控液泡膜H+-PPase的表达水平或酶活性进而改善

植物耐盐性。在玉米中, 沙雷氏菌(Serratia liquefa-
ciens) KM4能够上调玉米中液泡膜H+-PPase编码

基因的表达水平, 进而调控植物体内的离子平衡, 
提高盐胁迫下玉米的生存能力(El-Esawi等2018)。
拟南芥AVP1的质子泵活性比来自于古生物马氏甲

图1  液泡膜H+-PPase结构图

Fig. 1  Vacuolar H+-PPase structure

CS1、CS2和CS3代表高度保守的片段; 字母a、c、e、g、i、k和m代表7个胞质环, 字母b、d、f、h、j和l代表6个液泡环。

依据Maeshima (2000)修改。
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烷八叠球菌(Methanosarcina mazei)中的同源蛋白

MVP更容易被Na+所抑制(Perez-Castineira和Serrano 
2020)。可见不同来源的液泡膜H+-PPase功能与活

性各异, 发掘更加高效的液泡膜H+-PPase对于未来

生物工程改良具有重要的意义。

2.2  液泡膜H+-PPase与盐胁迫下植物体内离子平衡

在水稻中, 过表达液泡膜H+-ATPase编码基因

OVP1能够提高液泡对Na+的区隔化程度, 转录组学

数据显示, 过表达OVP1提高了CAX、MHX、NHX
等基因的表达水平, 这些基因编码蛋白均与阳离

子运输有关, 在维持植物体内离子稳态过程中发挥

重要作用(Kim等2020)。在大麦(Hordeum vulgare)
中, AVP1的过量表达能够提高盐碱胁迫下大麦嫩枝

的生物量和单株大麦的粮食产量(Schilling等2014)。
在烟草(Nicotiana benthamiana)中, 瞬时过表达Nb-
VHP可以提高液泡质子流和液泡酸化程度(Graus
等2018)。在盐胁迫下, 野生型烟草中只检测到盐

诱导的液泡膜H+-PPase的上升, 没有检测到液泡膜

H+-ATPase电流的上升, 这表明在正常生长条件下, 
植物通过调节液泡膜H+-PPase的活性来避免其过

度活跃对细胞活力产生负反馈调控(Graus等2018)。
盐胁迫能降低由NbVHP引起的细胞亢奋导致的细

胞死亡, 因此在盐胁迫条件下NbVHP有利于植物

耐盐性的提升(Graus等2018)。研究人员还发现来

自抗逆性更强植物的液泡膜H+-PPase对于提高目

标植物的抗盐性似乎更具潜力。例如, 在烟草中, 
过表达来自多年生草本宿根植物马蔺(Iris lactea)
的液泡膜H+-PPase (IlVP)能够显著提高转基因烟

草对盐胁迫的耐受性, 转基因植株叶和茎中Na+和

K+的含量也更高, 表明IlVP能够促进盐胁迫下Na+

的区隔化, 并减少K+的流失, 从而更好地维持盐胁

迫下细胞中的K+/Na+离子平衡, 提高转基因烟草的

耐盐性(Meng等2017)。在拟南芥中, 过表达来自角

果碱蓬(Suaeda corniculata)的液泡膜H+-PPase编码

基因ScVP也提高了转基因植物维持植株内离子平

衡的能力(Liu等2011)。将来自盐芥(Thellungiella 
halophila)的液泡膜H+-PPase编码基因ThPP1在水

稻中过表达可显著提高转基因水稻对盐碱胁迫的

耐受能力(He等2017)。这些结果表明, 植物液泡膜

H+-PPase在维持盐胁迫下植物体内离子平衡过程

中发挥重要作用, 而且来源于强耐盐性植物的液

泡膜H+-PPase基因表现出更显著的改善作用。

此外还有研究报道, 过表达液泡膜H+-PPase编
码基因能够降低植物细胞膜的损伤程度(Kim等

2020; Meng等2017), 表明液泡膜H+-PPase在减少膜

脂过氧化程度、维持细胞膜的流动性和通透性方

面也发挥了一定的作用, 对维持盐胁迫下植物体

内的活性氧平衡有积极影响。

2.3  液泡膜H+-PPase与其他基因共表达提高植物

耐盐性

植物在应对盐胁迫时通常需要多个功能基因

协同发挥作用。将液泡膜H+-PPase编码基因与其

他耐盐基因共表达, 是提高植物耐盐性的一种非

常有效手段。在拟南芥中, 共表达AVP1和Larrea 
Rubisco激活酶基因RCA可以显著提高转基因株系

对盐胁迫的耐受性, 转基因株系的生物量和种子

产量都高于野生型和单独表达AVP1或RCA的植株

(Wijewardene等2020)。在拟南芥中共表达AVP1和
肌醇加氧酶基因MIOX4能提高盐胁迫下转基因株

系叶片中的抗坏血酸含量(Nepal等2020), 这有利

于植物更加高效地清除体内因盐胁迫诱导产生的

活性氧。而且, 在盐和水分限制压力下转基因株系

的种子产量也比对照组更高(Nepal等2020), 表明

过表达MIOX4和AVP1的组合效应可能更有利于提

高植物的抗逆性和种子产量。

2.4  液泡膜H+-PPase与盐胁迫下植物的营养吸收

不断增加的土壤盐度通常伴随着营养物质的

低可用性, 导致盐渍环境中的植物营养缺乏。提高

盐胁迫下植物吸收营养元素的能力, 对于植物抵

御盐胁迫至关重要。研究发现, 无论是在低Pi (磷酸

盐)还是低Pi和NaCl共同处理下, 过量表达来自盐

角草(Salicornia europaea)的液泡膜H+-PPase编码

基因SeVP1或SeVP2的转基因拟南芥表现优于野生

型; 分析表明, 过表达上述2个基因可以通过促进根

系发育并上调磷酸盐转运体相关基因, 如AtPht1;2、
AtPht1;4、AtPht1;8和AtPht1;9的表达量来增加外

部Pi的获取, 保护植物在高盐环境下免受低Pi胁迫

(Lv等2016)。因此, 植物液泡膜H+-PPase能够提高

盐胁迫下植物对营养物质的吸收利用, 这有利于

改善植物在盐胁迫下的生长状况。
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2.5  盐胁迫下液泡膜H+-PPase的活性调控

大量研究表明, 盐胁迫下植物体内的分子调

控网络是极其庞大且复杂的。液泡膜H+-PPase作
为植物液泡膜上重要的质子泵, 能够为其他调控

网络提供质子驱动力和PPi信号, 进而参与植物的

耐盐性调控(图2)。因此, 液泡膜H+-PPase的活性调

节对维持植物的正常生理功能至关重要。Hsu等

(2018)分析了拟南芥中12种14-3-3异构体与AVP1的
关联, 发现所有14-3-3蛋白与AVP1都存在结合位

点。其中14-3-3ν、-µ、-ο和-ι能够显著提高AVP1
的水解活性和质子转运活性, 且14-3-3μ对偶联效

率的激活程度最高(Hsu等2018)。此外, 14-3-3蛋白

还减轻了Na+对AVP1的抑制作用, 有助于提高盐胁

迫下AVP1的活性。这些研究表明14-3-3蛋白家族

图2  植物液泡膜H+-PPase参与植物耐盐性调控的信号网络

Fig. 2  Regulatory network of plant vacuolar H+-PPase response to salt stress

盐胁迫会诱导液泡膜H+-PPase编码基因VP1的高表达并增强其酶活性。此外, RAB蛋白和14-3-3蛋白家族通过与VP1
的相互作用调控液泡膜H+-PPase的活性。SOS1和VHA也能在翻译后水平对液泡膜H+-PPase的活性进行调控。高活性的

液泡膜H+-PPase一方面能够为NHX提供质子驱动力, 促进Na+的区隔化, 维持胞质中的离子平衡。另一方面高活性的液泡

膜H+-PPase还能提高盐胁迫下磷酸盐转运体对无机磷酸盐(Pi)的转运, 提高盐胁迫下对Pi的吸收, 从而提高植物的耐盐性。

VP1: 液泡膜H+-PPase (vacuolar H+-PPase); VHA: 液泡膜H+-ATPase (vacuolar H+-ATPase); PHT: 磷酸盐转运体(phosphate 
transporter); CAX: 阳离子跨膜转运蛋白(cation/H+ exchanger antiporter); NHX: 液泡膜Na+/H+逆向转运蛋白(Na+/H+ antiporter); 
SOS1: 质膜Na+/H+逆向转运蛋白(salt overly sensitive 1); HA1: 质膜H+-ATPase (plasma membrane H+-ATPase); DA-KORC: 去
极化激活的外向整流通道(depolarization activation-outward rectifying channels); DA-NSCC: 去极化激活的非选择性的阳离

子通道(depolarization activation-non-selective cation channels); GIPC: 糖基肌醇磷酸化神经酰胺(glycosyl inositol phosphoryl-
ceramide); RAB: 小GTP结合蛋白(small GTP-binding protein)。
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能够通过翻译后调控的方式调节H+-PPase的活性, 
并参与植物的耐盐性调控。研究还发现在Na+/H+

逆向转运蛋白SOS1的突变体中, 过表达AVP1无法

显著提高依赖PPi的质子泵活性、耐盐性、离子区

隔化等功能, 这说明SOS1可能也会在翻译后水平

上参与AVP1蛋白的活性调控(Undurraga等2012)。
此外, 有研究显示液泡膜H+-ATPase也参与液泡膜

H+-PPase活性的调控(Lv等2017; Undurraga等2012)。
刘荣榜等(2014)采用酵母双杂交建库的方法筛选

到了拟南芥AVP1的互作蛋白AtRAB (小GTP结合

蛋白, AT5G47200), 并进一步利用突变体证明AVP1
和AtRAB在高盐胁迫下处于同一信号途径, 且具有

正向调控作用(刘荣榜等2014)。Pizzio等(2017)通过

计算机建模的方法, 推定了几个可能调节拟南芥

液泡膜H+-PPase亚细胞定位和活性的磷酸化、泛

素化及苏木酰化的靶点, 通过对这些靶点的微调可

能是进一步提高农林植物生产力的合理策略(Piz-
zio等2017)。这些研究成果将为通过定向进化手

段获得耐盐植物新品种提供理论基础。

3  展望

随着对植物液泡膜H+-PPase的不断深入研究发

现, 作为液泡膜上重要的质子泵, 液泡膜H+-PPase在
植物生长发育和抵御逆境胁迫中发挥着十分重要

的作用。本文对其基本结构与功能进行了介绍, 并
重点综述了液泡膜H+-PPase在植物抵御盐胁迫过程

中的重要作用。鉴于液泡膜H+-PPase比液泡膜H+- 
ATPase结构更加简单, 预示着液泡膜H+-PPase在通

过基因工程手段定向进化植物中具有一定优势。

尽管目前对植物液泡膜H+-PPase已有了较多

的研究, 但是依然有一些关键问题有待进一步破

解。一是进一步揭示液泡膜H+-PPase在依赖于PPi
的耐盐调控途径的作用, 探究盐胁迫下液泡膜H+-
PPase参与植物体内PPi平衡的调控网络; 二是深入

解析液泡膜H+-PPase的翻译后调控机制, 尤其是盐

生植物中特有的调控方式, 为通过定向进化手段

改良植物提供新的靶点; 三是阐释盐胁迫下液泡

膜H+-PPase如何平衡生长发育和耐盐胁迫之间的

关系, 为生产实践中耐盐高产品种的选育提供理

论依据。
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