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摘要: 液泡作为植物最大的细胞器, 在植物应对非生物胁迫中发挥了重要作用。盐胁迫下植物通过液泡

膜上的转运蛋白将过量毒害离子区隔化于液泡, 并对细胞质中流失的离子进行补充, 维持离子平衡、减

少离子毒害, 以此来应对盐胁迫。本文围绕植物耐盐调控中液泡膜上主要转运蛋白及其功能进行综述。
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Abstract: As the largest organelle in plants, vacuoles play an important role in response to abiotic stress. 
Under salt stress, plants usually attempt to sequester excess toxic ions into the vacuole via vacuolar trans-
porters, while releasing beneficial ions from the vacuole into the cytoplasm as compensation for ions loss. 
This help plants to maintain the ionic balance in cells and reduces ionic toxicity in response to salt stress. 
In this review, the research progress of main tonoplast transporters and their functions in salt tolerance 
regulation in plants were summarized.
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土壤盐渍化影响全球25%~30%的灌溉土地

(Shahid等2018), 盐分胁迫已成为全球农业的主要

威胁之一。盐胁迫下植物会受到离子胁迫、渗透

胁迫和由于植物细胞中活性氧(reactive oxygen spe-

cies, ROS)增加引起的氧化胁迫, 严重影响植物正

常的生长发育, 甚至引起死亡。植物通过进化形成
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了不同的适应机制来应对盐碱环境产生的危害。

植物根系可将95%以上的盐离子排出或拒于体外, 
约5%的盐离子会进入植物体内(Munns等2020), 植
物通过将这些离子区隔化来调节和维持细胞质内

离子浓度相对稳定, 减少植物体受到的离子毒害; 
与此同时, 植物还可将区隔于液泡中的无机盐离子

作为渗透调节物质, 维持细胞内的渗透平衡(Blum-
wald 2000)。这种对进入植物体内盐离子的解毒能

力与植物耐盐性紧密相关, 而液泡及其膜转运蛋

白便是这一过程的主要参与者。液泡是植物细胞

内最大的细胞器, 成熟的中央大液泡占细胞总容

积的80%~90% (Costa等2018)。液泡在植物细胞中

起着重要作用, 如填充空间、储存无机离子与代谢

物、蛋白质的降解、解毒和控制细胞质中的离子

平衡(Yoshida等2013)。液泡作为离子和代谢物储

存库的功能通过定位于液泡膜上的转运蛋白实现

(Hedrich等2015)。这些膜转运蛋白参与细胞pH的

调节, 以及盐离子、重金属等有毒物质在液泡中的

累积等生理过程, 以维持细胞内正常代谢活动, 在
植物适应环境方面发挥了重要的作用(Martinoia 
2018)。在植物响应盐胁迫的过程中, 液泡膜上的

转运蛋白通过两类质子泵, 液泡膜ATP酶(vacuolar 
H+-ATPase, V-H+-ATPase)和液泡膜焦磷酸酶(vacu-
olar H+- pyrophosphatase, V-H+-PPase)提供的质子

驱动力将过量盐离子区隔至液泡中, 从而调节胞

质内离子稳态, 抵御盐胁迫。本文将围绕液泡膜上

主要的转运蛋白及其功能进行综述, 归纳其在植

物耐盐调控中所发挥的作用以及目前的研究进展, 
并在此基础上对今后的研究方向提出建议。

1  离子稳态与植物耐盐性

过量盐离子进入植物体内引起的离子紊乱是

盐胁迫影响植物生长发育的重要原因, 特别是Na+

的大量涌入和K+的流失。Na+的过量积累对细胞

代谢具有毒性, 并通过影响植物对必需元素的吸收

以及引发有益矿质元素的流失来破坏植物营养平衡, 
进而抑制重要的酶反应、蛋白质合成以及光合作用

(Wang等2017)。Na+会对K+形成吸收竞争, 并引发

质膜去极化造成K+吸收受阻和从胞质流失(Jaya-
kannan等2013), 导致细胞质K+含量降低, 而K+参与

植物体内众多代谢反应与蛋白质合成(Anschütz等
2014), 在植物生长和代谢中有不可替代的作用。

盐胁迫下植物细胞内K+/Na+比下降, 植物生长发育

受到严重损害。维持细胞内适当的K+/Na+比和离

子稳态是确保细胞正常代谢和植物耐盐的重要基

础和先决条件(Anschütz等2014)。盐胁迫除造成植

物体内Na+、K+离子失衡外, 还对Ca2+、Cl–、NO3
–

等离子产生严重影响。Cl–对气孔活动具有调节作

用, 从而影响植物的抗逆性, 它在一些植物中对细

胞膨胀和生长是有益的(Wege等2017), 同时它能满

足渗透调节的需求, 减少合成有机溶质的能量消耗

(Munns和Gilliham 2015)。但植物细胞中积累过量

的Cl–会对植物体产生毒害, 对于某些植物吸收过

量Cl–的毒害甚至大过Na+, 例如大豆和柑橘等植物

(White和Broadley 2001)。这些植物对Na+ 的外排

相对高效, 却不能有效阻止Cl–在叶片中积累达到有

毒水平(Munns和Tester 2008)。氮是植物极其重要

的营养元素, 大多数植物以NO3
–的形式吸收氮元素, 

而NO3
–本身也被认为是一种信号分子, 可激活吸收、

还原和补偿性有机酸代谢(Miller等2007), 影响植

物生长发育。高浓度的Cl–会和NO3
–形成拮抗作用

导致植物对氮的吸收不足(Li等2017), 这可能是高

浓度Cl–产生毒害的一个原因(Wu和Li 2019)。鉴于

Cl–和NO3
–的重要关系, 有学者提出将NO3

–/Cl–比值

作为一个耐盐性指标(Li等2017)。在植物细胞中, 
Ca2+作为第二信使, 可将广泛的细胞外刺激与细胞

内反应耦合起来(Dodd等2010)。Ca2+在植物耐盐

中也发挥重要的作用, 已有研究证实植物能够通

过激活与Ca2+有关的信号转导系统来适应盐胁迫

(Costa等2018)。已知低浓度的钙(低于10 mmol· L–1)
可以改善许多植物的盐胁迫症状, 例如外源施加

钙可以改善盐胁迫对拟南芥(Shabala等2006)、水

稻(Rahman等2016)等植物生长的抑制作用。由此

可见, 植物耐盐性与胞内离子稳态密切相关, 对细

胞内离子稳态调控过程的深入研究是阐释植物耐

盐机制不可缺失的关键环节。

2  液泡膜转运蛋白与液泡区隔化 

在长期进化中植物为了抵御盐胁迫形成了多

种耐盐方式, 盐离子液泡区隔化便是其中一种。盐
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生植物(能在盐浓度约为200 mmol·L–1 NaCl或更高

的环境中生存繁殖的植物)和甜土植物主要细胞质

酶对Na+的敏感性没有差异, 植物必须将其细胞质

内Na+含量维持在无毒水平。甜土植物倾向于排出

盐分, 并将吸收的大部分盐分隔离在根和茎中, 从
而最大限度地减少盐分在叶肉细胞中的积累(Lä- 
uchli和Grattan 2011)。盐生植物则可以将进入体内

的大部分盐分转运到叶肉细胞的液泡中隔离并积

累, 从而维持较高的细胞质K+/Na+比, 具有更强的

组织耐盐性(Shabala等2014)。目前所知, 植物主要

通过液泡膜上的Na+/H+逆转运蛋白(Na+/H+ antiport-
er, NHX)将Na+由细胞质逆转运到液泡中(Apse等
1999; Blumwald 2000)。盐胁迫下, 植物也会采取

排出与液泡区隔化的方式应对Cl–毒害。植物液泡

膜上的氯离子转运体(chloride channel, CLC)是Cl–

液泡区隔化的主要转运蛋白(Herdean等2016)。需

要注意的是, 虽然Na+区隔动力是由H+电化学势梯

度提供, 但H+梯度需要两个质子泵消耗能量维持, 
为了减少能量消耗必须防止离子由液泡渗漏返回

至胞质(Zhao等2020)。当液泡中的Cl–浓度高于细

胞质时, Cl–向液泡中的转运也是如此。如果液泡

离子渗漏持续发生, 离子进出液泡的无效循环最

终会耗尽植物所有的能量。液泡膜上非选择性离

子通道SV (slow vacuolar)和FV (fast vacuolar)被认

为是Na+由液泡向胞质泄漏的主要通道。盐胁迫下, 
提高植物组织耐盐性需要关闭SV和FV通道, 但SV
通道也是重要的液泡K+、Ca2+渗透通道, 其开放对

细胞质K+补充与稳态, 以及局部钙信号具有重要意

义(Pottosin和Dobrovinskaya 2018), 因此SV通道活

性的调控与植物耐盐性可能具有紧密联系。目前

研究发现, 植物体内14-3-3蛋白能够同时激活双孔

钾离子通道(tandem-pore K+, TPK)和降低SV通道

活性(Latz等2007), 但SV和FV通道在盐胁迫下的

调控目前还知之甚少。

通过转运蛋白运输并不是离子液泡区隔化的

唯一方式。最近研究发现敲除所有液泡NHXs后, 
在不具有NHX逆向转运活性的突变体中检测到

Na+进入液泡的现象并且不与H+耦合, 这表明还存

在不依赖于H+梯度的Na+液泡区隔途径(Bassil等
2019)。此前曾报道过盐生植物通过胞饮作用将

Na+从细胞质运入液泡的现象(Hamaji等2009), 但在

甜土植物中还尚未发现。有研究发现AtNHX1参与

细胞中的囊泡运输, 位于液泡膜上的AtNHX1介导

Na+进入囊泡, 后者会移动并融合到液泡中(Hamaji
等2009)。关于离子通过囊泡运输进入液泡这在能

量学方面是可行的, 特别是在植物需要消耗更多

能量合成渗透调节物和维pH稳定的盐胁迫情况下。

SNARE因子是囊泡运输过程的重要调控因子, 和
囊泡与膜融合的发生有关。拟南芥高尔基体Qc-
SNARE SFT12通过将过剩的Na+转运到液泡中提高

植物的耐盐性(Tarte等2015)。盐胁迫引起豇豆SN-
ARE编码基因的表达量发生显著变化(Pan等2019), 
这种变化在番茄中也有发现(Salinas-Cornejo等2019)。
这些研究表明囊泡运输在植物耐盐调控中可能发

挥重要作用, 但其调控机制还有待深入研究。

2.1  液泡膜NHXs逆向转运蛋白

研究已发现NHX逆转运蛋白家族的成员是植

物细胞内Na+/K+和pH稳态、生长发育、气孔功能、

蛋白质和囊泡运输以及对非生物胁迫耐受性的关键

参与者(Jiang等2010; Andrés等2014)。依据亚细胞

定位, 拟南芥AtNHXs被分为3个类群, NHX7/SOS1
和NHX8定位在质膜(PM)上; AtNHX1~4定位于液

泡膜上; AtNHX5和AtNHX6以及番茄LeNHX2定
位在高尔基体(Golgi)、反式高尔基体网(trans Gol-
gi network, TGN)、内质网(endoplasmic reticulum, ER)
和液泡前体(prevacuolar compartment, PVC)的内膜

上(Jiang等2010; Reguera等2014)。早期研究认为

NHXs催化胞质内过多的Na+向液泡中运输, 并作

为无机渗透压调节剂(Apse等1999)。有报道称无论

是在根部还是地上茎叶中, Na+向液泡的积累都是

通过NHX介导的Na+/H+交换进行(Apse和Blumwald 
2007)。液泡膜NHX1与植物耐盐性密切相关, 其
在拟南芥(Apse等1999)、番茄(Zhang和Blumwald 
2001)、油菜(Zhang等2001)、小麦(Xue等2004)和
水稻(Fukuda等2004b)中的过表达可增强这些植物

的耐盐性。随着研究的深入, 发现NHX主要作为

K+/H+逆向转运体介导K+流入液泡(Jiang等2010; 
Andrés等2014), 特别是在非胁迫或低Na+浓度条件

下(Jiang等2010)。进一步的研究表明, 拟南芥AtN-
HX1的过表达导致液泡中K+的积累超过Na+ (Leidi
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等2010; Bassil等2011)。将小獐茅(Aeluropus litto-
ralis) AlNHX转入大豆中只能介导少量Na+区隔化

(Liu等2014); 将拟南芥AtNHX1在大麦中的过表达增

加了盐胁迫下大麦叶片中K+的积累(Adem等2014); 
在番茄中过表达拟南芥AtNHX1主要是通过液泡及

胞质中K+浓度的提高而非Na+区隔化来增强植株

对盐分的耐受性(Leidi等2010)。研究还发现, 定位

于拟南芥液泡膜的AtNHX1和AtNHX2是液泡K+和

Na+吸收的主要贡献者, AtNHX3和AtNHX4在Na+/ 
K+选择性方面存在差异, AtNHX4对K+亲和性更高, 
而对Na+的转运与AtNHX3相比则并不重要(Bassil
等2019)。

尽管Na+向液泡中运输的机制仍然存在争议

(Bassil等2011), 但NHX被认为是最可能的候选者

(Bassil等2019)。AtNHX1由9个跨膜结构域和1个
几乎整体位于液泡中的亲水C端组成, 其C端对阳

离子转运的选择性起到调节作用, C端缺失将导致

Na+/K+选择性比率提高了2倍(Yamaguchi等2003)。
进一步研究发现AtCaM15会与AtNHX1 C末端相

互作用, 通过降低AtNHX1的Na+/H+交换活性, 从
而增加其对K+的选择性(Yamaguchi等2005), 并且

AtCaM15与AtNHX1 C末端互作有Ca2+与pH依赖

性, 只有在Ca2+存在的情况下才会产生互作, 互作

程度随着pH的升高而降低(Yamaguchi等2005)。在

后续研究中获得AtNHX1功能获得突变体, 其在酵

母细胞中表现出增强转运蛋白活性, 在拟南芥中

增强了植株的耐盐性(Pabuayon等2021)。其中突

变体sup810增加了AtNHX1的活性, 其突变位点位

于一个可能的糖基化点, AtNHX1可能通过此位点

糖基化修饰阻断离子结合和转运并形成一个离子

通道。突变体sup908和sup1602的突变位点在C端

尾部, 其通过阻止AtNHX1 C末端与AtCaM15的互

作增强Na+的区隔化。但对于NHX如何区分2种离

子, 在不同盐浓度下不同NHX的表达情况是否存

在差异还有待研究。此外在拟南芥中转入盐生植

物星星草(Puccinellia tenuiflora)和盐角草(Salicor-
nia europaea)的NHX1 (PutNHX1和SeNHX1)都会促

进转基因植株Na+在根细胞液泡中的过度积累, 以
及增加K+在根细胞胞质和液泡中的积累, 并减少

根细胞中K+的流失, 这表明NHX1对上述两种离子

的转运都起到作用, 并提出PutNHX1和SeNHX1对
Na+和K+并不区分, 具有双重反转运蛋白功能的假

设(Liu等2017)。
值得注意的是, NHX基因的过表达不一定都

会提高植物的耐盐性。转入拟南芥AtNHX1基因的

大麦植株在盐胁迫下并没有更好的表现(Adem等

2015)。这可能是由于FV和SV通道的活性随单价阳

离子浓度的升高而增加(Pottosin和Dobrovinskaya 
2014), 从而意味着盐离子从液泡中渗漏的机会增多, 
这将会消耗更多的能量。植物NHX家族成员在植

物生长发育中也具有重要作用。研究发现, 日本牵

牛InNHX2除了赋予植株耐盐性外, 还参与花瓣的

胞质pH调节, 导致蓝花着色(Ohnishi等2005)。在

大麦中过表达盐生草HgNHX1, 不仅可以显著提高

耐盐性, 还可以使其维持较高的水分代谢能力, 具
有更强的抗旱性(张燕等2018)。除了盐胁迫, 其他

非生物胁迫也会诱导NHX转录水平增加, 在大豆

(Li等2006)、小麦(Rajagopal等2007)中均已得到证

实。这说明液泡NHX可能在植物适应其他逆境方

面也起着重要作用。

目前NHX是K+/H+还是Na+/H+逆转运蛋白以及

在Na+液泡区隔化中的作用仍存在不少争议, 特别

是在盐生植物中NHX的研究较少。盐生植物和甜

土植物在对盐胁迫的适应过程中都存在离子区隔

化 , 但盐生植物的离子区隔化更为明显和有效

(Blumwald 2000), 这是否是因为盐生植物和甜土

植物的NHX存在功能差异所导致, 还有待进一步

研究。

2.2  阳离子质子转运体CHX
CHX (cation/H+ exchanger)是CPA2 (cation pro-

ton antiporter 2)超家族的一员, 广泛分布于细菌、

真菌和植物中(Chanroj等2012)。CHX介导K+、Na+、

H+离子转运, 也可能介导Cl–转运(Sze等2004; Qu等
2020), 参与花粉发育、Na+/K+转运、渗透调节、气

孔开放和耐盐性等过程(Sze等2004; Jia等2018)。
CHX由约800个氨基酸残基组成, 通常含10~12个
跨膜结构域(Isayenkov等2020), N端含有一个Na+/
H+交换结构域(Jia等2017)。在拟南芥中共有28个
CHX成员(AtCHX1~28; Sze等2004), 大部分定位在

质膜与内质网, 高尔基体也有分部, 其中AtCH-X17~ 
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19定位在液泡前体(Isayenkov等 2020)。
研究表明CHX通过维持K+稳态参与植物盐胁

迫响应(Jia等2018), 并且它可能是盐胁迫下调节胞质

K+稳态与信号网络的重要组成部分(Rubio等2020)。
定位于液泡前体与质膜的AtC-HX17受盐胁迫、渗

透胁迫和低温等广泛非生物胁迫的诱导表达(Cel-
lier等2004), AtC-HX17可能是盐胁迫和K+饥饿下

维持离子稳态的关键因子之一(Chanroj等2013), 此
外它还参与调控膜运输以及蛋白分选(Padmanaban
等2017)。在盐胁迫或K+饥饿条件下chx17的突变体

在根中积累的K+比野生型少约20%, 表明CHX17
可能通过调节K+稳态在耐盐中发挥作用, 不过在形

态表型上突变体与野生型没有表现出差异(Cellier
等2004)。对于均在液泡前体定位的AtCHX17~19
的chx17/ 18/19三重突变体揭示了它们在pH和K+稳

态中起关键作用(Padmanaban等2017)。在玉米原生

质体瞬时表达中ZmCHX5与ZmCHX17定位在液

泡膜, 盐胁迫下转入ZmCHX5或ZmCHX17的盐敏

感酵母生长情况较对照组明显更好, 表明ZmCHX5
和ZmCHX17均增强了盐敏感酵母耐盐性(Kong等
2021)。在小立碗藓(Physcomitrella patens)中定位

在液泡膜和质膜PpCHX2同样参与了K+转运和pH
稳态的维持, 但在耐盐性方面还未进行研究(Mot-
taleb等2013)。总之CHX通过调节K+与pH稳态在

耐盐性中发挥了重要作用, 但目前液泡膜定位相

关研究还较少。

2.3  Cl–离子转运蛋白

氯离子的转运对植物的耐盐性十分重要, 提
高阴离子转运蛋白的选择性是培育耐盐作物的重

要策略, 因为这可能会增强植物对氯离子的排除

能力(Bazihizina等2019)。目前研究较多的氯离子

转运蛋白主要有慢型阴离子通道(S-type anion chan-
nel, SLAC1 and SLAH)、氯离子转运体(chloride 
channel, CLC)和铝激活的苹果酸转运体(Al3+-acti-
vated malate transporter, ALMT)三类。SLAC1(slow 
anion channel 1)是定位于质膜的阴离子通道, 对Cl–

具有高度通透性, 主要参与Cl–外排(Negi等2008)。
ALMT是植物独有的能够介导阴离子通过细胞膜

的通道, 包括Cl–的区隔化, 与植物耐盐性有关(Wu
和Li 2019; Barbier-Brygoo等 2011)。AtALMT9定

位于液泡膜, 在盐胁迫下其转录上调, 而almt9敲除

突变体减少了Cl–与Na+在的地上部的积累(Baetz等
2016)。但在植物耐盐性方面目前定位于液泡膜的

这两类阴离子通道研究还相对较少。

CLC家族是原核生物和真核生物中普遍存在的

蛋白质, 包含离子通道和转运蛋白(Jentsch 2008)。
在拟南芥中发现了7种CLCs, 分别定位于液泡膜

(AtCLCa、AtCLCb、AtCLCc和AtCLCg)、类囊体

膜(AtCLCe)和高尔基体膜(AtCLCd和AtCLCf) (Bar-
bier-Brygoo等2011; Herdean等2016)。CLC家族参

与阴离子的运输, 特别是Cl–和NO3
–的转运。有研究

认为, 这些转运蛋白可能参与了Cl–转运相关的生

理现象, 如气孔运动或植物耐盐性(Teakle和Tyer-
man 2010)。大豆GmCLC1基因编码的蛋白质定位

于液泡膜上, 已被证明可以将Cl–转运并区隔到液

泡中, 从而使转基因BY2细胞具有更好的耐盐性

(Li等2006)。大豆Cl–/H+逆向转运蛋白GmCLC1通
过将Cl–区隔到液泡中增强转基因拟南芥的耐盐

性, 减少盐分胁迫对植物的负面影响(Wei等2016); 
采用NaCl处理水稻也会引起OsCLC1基因表达上

调(Nakamura等2006)。在野生大豆根中GsCLC-c2
的过表达有助于维持Cl–和NO3

–稳态, 其通过增加

Cl–在根部的积累, 减少Cl–向地上部的运输来增强

植株耐盐性(Wei等2019)。AtCLCa定位于拟南芥

液泡膜上, 它在硝酸盐稳态中起重要作用, 已被证

明具有2NO3
–/1H+反转运蛋白的功能, 能够将硝酸

盐特异性地积累到液泡中(De Angeli等2006), 其转

运功能最近通过在非洲爪蟾卵母细胞中异源表达

ClC-a被证实(Bergsdorf等2009)。ClC-b定位于植

物细胞的液泡膜, 起到阴离子/H+交换蛋白的功能

(von der Fecht-Bartenbach等2010)。但CLC-b的功

能似乎可以由CLC-a所补偿, clcb植株与野生型相

比在多种条件下均未观察到生长表型或发育上的

差异, 植株硝酸盐和氯化物含量也没有受到影响, 
并且它们对氯酸盐同样敏感(von der Fecht-Barten-
bach等2010)。AtCLCc主要在气孔保卫细胞的液

泡膜中表达, 表现出跨膜Cl–转运活性, 其通过调节

气孔运动进而增强植物耐盐性(Jossier等2010)。在

野生型拟南芥中过表达AtCLCc可导致液泡中更高

的Cl–积累并增加转基因株系的耐盐性(Nguyen等
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2016), 拟南芥clcc敲除突变体会比野生型对盐分胁

迫更加敏感(Jossier等2010), 并且CLC- c基因的缺

失会影响植株整体的阴离子稳态(Harada等2004)。
AtCLCg与盐胁迫下Cl–稳态有关, 是最接近AtCL-
Cc的同源蛋白, 其定位于液泡膜, 在叶肉细胞中强

烈表达(Nguyen等2016)。盐胁迫下拟南芥茎叶中

AtCLCg表达水平升高(Jossier等2010), 拟南芥clcg- 
1和clcg-2突变植株的生物量和根鲜重与野生型相

比均显著降低(Nguyen等2016)。棉花中GhCLCg-1
在氯化物胁迫下表达迅速增加, 并随着胁迫的加

剧而增加, 表明GhCLCg-1通过调节离子积累影响

耐盐性(Liu等2021b)。近期研究发现即使液泡中

的Cl–浓度高于细胞质, Cl–也会通过离子通道或转

运蛋白从胞质移动到液泡中, 这表明液泡Cl–区隔

化不仅仅是植物在盐胁迫下的被动防御措施, 而
可能是作为植物主动耐盐的组成部分 (Wu和Li 
2019)。总之, 上述结果表明氯离子转运体(CLC)在
植物适应盐胁迫中调节Cl–的变化方面发挥了重要

作用, 至于液泡Cl–区隔是否是植物主动耐盐的一

种方式还需要更多的实验来验证。

3  液泡膜转运蛋白与细胞K+保持

钾是植物必须营养元素, 也是植物中最丰富

的阳离子, 约占植物干重的10% (Véry和Sentenac 
2003)。有观点认为植物组织保持K+的能力是植物

抵御胁迫的一种基本机制(Shabala等2016; Wu等
2018)。Zhu等(1998)在研究拟南芥耐盐性时发现

拟南芥sos1、2、3突变体植株耐盐性与组织中K+

含量密切相关, 而与Na+含量无关, 他们认为可能

只有在K+营养得到满足的情况下植物的其他抵抗

盐胁迫的措施才能成为主要进程。但K+含量并不

是越高越好, 早期研究已经证明高浓度的K+可能

与Na+一样有害。植物的生理代谢过程需要相对稳

定的K+浓度, 正常情况下细胞溶质K+浓度保持在

约100 mmol·L–1的恒定水平, 但盐胁迫下由于质膜

去极化, 引发胞质K+流出导致其浓度迅速下降(Sha-
bala和Pottosin 2014; Pottosin和Dobrovinskaya 2014)。
此时快速利用液泡内存储的K+进行补偿可以高效

防止胞质K+浓度的降低, 快速重建细胞质K+浓度

的稳态。这种K+的补偿性释放正是通过TPK1以及

非选择性离子通道SV和FV进行(Pottosin和Dobro- 
vinskaya 2014)。TPK1是一种由液泡膜双孔K+通

道基因TPK1编码、与电压无关, 并由Ca2+激活的

K+选择性通道(Voelker等2010; Saibi和Brini 2021)。
盐胁迫下液泡K+池中的K+通过TPK1通道释放到细

胞质中从而补偿因外流丢失的K+ (Assaha等2017)。
研究发现植物能够调节TPK1活性来维持细胞溶质

K+稳态以应对盐胁迫, 如大麦可以通过14-3-3蛋白

调节叶肉细胞液泡膜上的K+通道活性(Voelker等
2010)。非选择性的SV/TPC1 (vacuolar two-pore 
channels1)和FV通道也是K+的释放通道, FV通道目

前还缺少分子水平的研究。另外, 虽然SV通道对

离子没有选择性, 但是不同植物种类的SV/TPC1通
道的对离子的通过活性是有差别的。研究表明大

麦叶肉细胞液泡TPC1选择K+通过的活性是Na+的6
倍, 但在洋葱中TPC1对Na+的通过活性略高于K+ 
(Amodeo等1994)。不过正如前文所述, 激活SV和

FV通道可以补充细胞内的K+消耗, 但这也存在液

泡中的Na+向细胞质渗漏的风险。因此维持细胞内

K+稳态的理想方式是提高K+选择性通道TPK的活

性, 降低甚至是关闭非选择性通道TPC1活性(Sha-
bala等2020)。但完全关闭SV通道同样存在很大风

险, 因为SV通道是液泡Ca2+通道(Pottosin和Dobr- 
ovinskaya 2018), 其相对活性决定了液泡Ca2+的存

储容量和胞内Ca2+的有效性, 其活性似乎还可以微

调Ca2+信号的传播(Hedrich等2018)。
盐胁迫下K+由液泡释放到胞质当中, 消耗了液

泡K+池, 造成渗透平衡的缺失而降低细胞膨压, 抑
制细胞的扩展(Barragán等2012), 因此液泡对K+的

吸收与保留同样影响植物耐盐能力。NHX1介导K+

向液泡的转运, 对将K+区隔到液泡中同样至关重要

(Bassil等2011; Barragán等2012)。在番茄中过表达

拟南芥AtNHX1基因增加了液泡K+的积累(Leidi等
2010); 过表达小麦TaNHX2基因的苜蓿减少了K+流

出, 在盐处理条件下细胞内保留了更多的K+ (Zhang
等2015)。在拟南芥Col-0和nhx1突变体中表达Put-
NHX1和SeNHX1与对照组Col-0和nhx1相比NaCl诱
导的K+流出显着减少, 液泡K+大量增加, 表明盐生

植物的NHX1在液泡K+积累方面比AtNHX1作用更

好, 也可能说明PutNHX1和SeNHX1起到了K+/H+
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交换蛋白的作用(Liu等2017)。此外CAP2超家族成

员在K+稳态方面发挥重要作用, 包含阳离子质子

转运体CHX与KEA转运蛋白(K+ efflux antiporter) 2
个亚家族(Isayenkov等2020)。CHX是细胞器摄取

K+的一个重要转运体, 其在K+稳态与耐盐性方面

的作用已在前文进行介绍(2.2节阳离子质子转运体

CHX)。KEA作为K+外排转运体, 参与胞质K+补充

与稳态维持, 目前其研究主要集中在模式植物拟南

芥中。拟南芥KEA亚家族共有6个成员(AtKEA1~6) 
(Zheng等2013), 其中AtKEA1~3定位在叶绿体(At-
KEA1~2在叶绿体内膜, AtKEA3在类囊体膜) (Ara- 
nda-Sicilia等2016); AtKEA4~6主要在高尔基体, 反–
高尔基体网、多囊泡体(MVB)与液泡前体均匀分

布(Zhu等2018; Wang等2019)。在酵母中研究表明

AtKEA1~6均有转运K+的能力(Zheng等2013)。利

用大肠杆菌表达系统研究AtKEA1~6功能发现, At-
KEA1~3和AtKEA5表现出双向K+转运活性, 而At-
KEA4和AtKEA6是作为K+摄取系统发挥作用(Tsu-
jii等2019)。AtKEA5可能参与盐胁迫响应, 在NaCl
处理下其在拟南芥根与茎中被诱导表达(Han等
2015)。在玉米中, 亚细胞定位预测结果显示Zm-
KEA1、5和6定位在质膜或液泡, NaCl处理下Zm-
KEA1在叶片中表达上调; KCl处理下ZmNHX5在根

中表达上调, 在叶中ZmKEA5和ZmKEA6存在上调

趋势(Kong等2021)。AtKEA1~6通过调节K+稳态

影响植物耐盐性, 其功能的丧失对K+和pH稳态、

耐盐性都产生显著影响(Zhu等2018)。总之K+的胞

质补偿与液泡保留同样重要, 植物如何调控保留

与补偿的平衡还需要更加深入的研究。

4  液泡膜转运蛋白与细胞Ca2+平衡

Ca2+是植物必需的营养元素, 又是植物细胞中

的第二信使, 在植物生长发育与抵御逆境方面具

有重要作用(Dodd等2010)。液泡是植物主要的钙

储存库之一, 同时也是细胞质Ca2+的补充源。Ca2+

由液泡补充到细胞质是由液泡膜上的钙离子通道

所释放。液泡膜上有2类钙离子通道: 一类是电压

依赖型, 受液泡膜两侧膜电位控制; 另一类是配位

体激活型, 有受环腺苷二磷酸核糖激活的Ca2+通道

和受三磷酸肌醇激活的Ca2+通道(Pottosin和Schö- 

nknecht 2007)。Ca2+逆电化学梯度从细胞质进入液

泡是通过Ca2+-ATPase与Ca2+/H+反向转运蛋(Ca2+/
H+ exchanger antiporter, CAX)执行的, 这被认为是

Ca2+稳态的重要组成部分(Schönknecht 2013)。Ca2+- 
ATPase和CAX都通过运输Ca2+进入液泡来维持细

胞的Ca2+浓度梯度, 但在不同的模式下, 可能分别

以微调和粗调的方式进行(Liu等2021a)。Ca2+-AT-
Pase对Ca2+有较高的亲和力, 但运输能力低; 而CAX
对Ca2+亲和力低, 但运输能力强, 在高细胞质Ca2+浓

度下发挥作用(Pottosin和Schönknecht 2007)。
Ca2+-ATPase和CAX在植物抵抗盐胁迫中发挥

重要作用, 盐胁迫引起的细胞内Ca2+离子浓度升高

和建立细胞内新的Ca2+稳态都受到Ca2+-ATPase与
CAX的调控(Seifikalhor等2019)。Ca2+-ATPase在植

物体中分布十分广泛, 在质膜、液泡膜、内质网膜、

线粒体膜、叶绿体膜以及核膜上均有发现(White和
Broadley 2003)。液泡膜上的Ca2+-ATPase利用ATP
水解的能量将Ca2+转运到液泡中, 广泛参与了植物

生长发育和矿物质营养、响应胁迫信号以及对盐胁

迫的反应和耐受性调控(Bonza和De Michelis 2010)。
当小立碗藓暴露于250 mmol·L–1 NaCl时, 胞浆Ca2+

瞬时增长2倍以上, 敲除Ca2+-ATPase基因(PCA1)的
植株耐盐能力下降(Qudeimat等2008)。由拟南芥

AtACA4基因编码的Ca2+-ATPase定位于小液泡, 盐处

理后拟南芥幼苗的ACA4基因表达增加, 将其在酵

母中表达增加了酵母的耐盐性(Geisler等2000)。
CAXs在细胞质膜、液泡膜、叶绿体类囊体膜、内

质网膜及线粒体膜上均有分布(Shigaki和Hirschi 
2006), 主要定位于液泡膜(Shigaki和Hirschi 2006)。
CAXs依赖H+-ATPase与H+-PPase产生的质子梯度

来驱动Ca2+运输, 其介导的Ca2+转运总是与另一个

阳离子(通常是H+或Na+)的反向转运关联(Liu等
2021a)。CAX在植物体发育过程中至关重要, 涉及

多种细胞和生理功能, 特别是在细胞特异性钙存

储和防御反应中发挥重要作用(Demidchik等2018)。
CAX的表达水平和活性都具有高度细胞特异性, 
并受到多种压力的调节(Wang等2016), 离子通道

介导的胞内Ca2+浓度升高可导致CAX的活性上调

(Demidchik等2018)。已有研究表明 , Ca2+响应的

SOS3–SOS2蛋白激酶复合体, 调控Na+/H+逆向转
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运体SOS1的表达与活性(Zhu 2001), 并且SOS2可
以通过与CAX的相互作用将后者激活(Demidchik
等2018), 这意味着CAX与耐盐性有关。拟南芥

CAX1与CAX3定位于液泡膜上, 其中CAX3是响应

盐胁迫的主要转运蛋白, CAX1是通过与CAX3的
相互作用来激活(Zhao等2009a)。研究表明, 盐胁

迫会诱导拟南芥组织中CAX1–CAX3复合物的形

成, 并且CAX1和CAX3在酵母中的共表达增加了

酵母的耐盐性(Zhao等2009a)。盐敏感水稻在长时

间的盐胁迫处理下, 定位于液泡膜的OsCAX4也会

大量表达(Yamada等2014)。与此相反, 在拟南芥中

表达盐地碱蓬 (Suaeda salsa)中定位于液泡膜的

Ca2+/H+反向转运蛋白编码基因SsCAX1会降低植株

耐盐性(Han等2011)。在这项研究中盐胁迫下转基

因植株比野生型植株在叶片中积累了更多Ca2+, 但
其在叶片中保留的K+减少, 这似乎是导致其耐盐

性下降的原因(Han等2011)。总之Ca2+/H+反向转运

蛋白在耐盐性中发挥了作用, 但其作用机制还需

要更详细的研究和阐明。

5  液泡膜质子泵

植物液泡膜上普遍含有两类质子泵, V-H+-AT-
Pase和V-H+-PPase。它们分别以ATP和无机焦磷酸

为底物, 以水解产生的能量将质子泵入液泡, 维持

胞质pH值平衡, 同时为植物的各种代谢产物提供

次级驱动力。离子穿过液泡膜进入液泡, 便是由这

两类质子泵产生的质子动力所激发的(Gaxiola等
2007)。
5.1  V-H+-ATPase

H+-ATPase广泛分布于植物细胞中, 包括质膜、

叶绿体膜、线粒体膜和液泡膜 (Wang等2020)。
V-H+-ATPase是一个多亚基蛋白质复合体, 由含8个
亚基的外周亲水V1结构域(A~H)和含5个亚基的膜

整合疏水V0结构域(a、c、c’、c’’、d和e)两部分

组成(Cipriano等2008; Schumacher和Krebs 2010)。
V-H+-ATPase结构复杂, 其功能通常针对其不同亚

基的研究来分析。研究表明V-H+-ATPase的某些亚

基由多个等位基因编码, 这可能与这些亚基对不

同环境的适应特异性有关(Kluge等2003)。
V-H+-ATPase参与非生物胁迫抗性, 在盐胁迫

下通过为Na+液泡区隔化提供驱动力参与植物对外

界盐分的响应(Wang等2020; Jiang等2010;)。V-H+- 
ATPase各亚基在盐胁迫下具有各自的调控途径, 并
不协同作用。盐胁迫下冰草A、B、C、E亚基、

甜菜A、C亚基和香雪球E亚基(Popova和Golldack 
2007)的编码基因都发生了转录上调。采用编码不

同亚基的基因转化不同植物 , 如在柽柳 (Gao等
2011)、拟南芥(Zhao等2009b; He等2014)、烟草(Xu
等2011)、水稻(Baisakh等2012)等植物中, 相应转

基因植株的耐盐性均有显著提高。盐胁迫对V-H+- 
ATPase的基因表达和酶活性也都会产生影响。盐

胁迫下V-H+-ATPase A亚基的丰度会显着增加, 并
通过调节V-H+-ATPase和V-H+-PPase活性参与液泡

Na+螯合, 从而影响植物耐盐性(Lv等2017)。盐处

理胡杨悬浮细胞(Silva等2010)和盐地碱蓬(Wang等
2001)可诱导其V-H+-ATPase活性增加, 并且盐地碱

蓬Na+/H+逆向转运体的活性随着盐浓度的升高而

上调(Qiu等2007)。研究已表明, 盐处理诱导的V- 
H+-ATPase酶活性增加是蛋白表达量增加的结果

(Wang等2001; Miranda等2017)。例如在马铃薯中, 
V-H+-ATPase和V-H+-PPase两个液泡质子泵的蛋白

含量在盐敏感品种中降低, 而在耐盐品种中保持

不变(Jaarsma和de Boer 2018), 这表明质子泵的蛋

白含量与了马铃薯的耐盐性相关。盐胁迫可以诱

导多种盐生植物V-H+-ATPase的活性升高, 但在甜

土植物中其活性保持不变或下降(Wang等2001; 
Graus等2018), 这似乎表明盐生植物与甜土植物

V-H+-ATPase在盐胁迫下有着不一样的调控机制。

同时盐胁迫下V-H+-ATPase与V-H+-PPase虽然都具

有提供质子动力的功能, 但它们的贡献并不是相

同的。

5.2  V-H+-PPase
相比与V-H+-ATPase, V-H+-PPase的结构简单, 

仅由一条寡肽链组成(Maeshima 2000)。根据其拓

扑结构模型, V-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, 有3个高度保

守的片段(CS1、CS2和CS3; Maeshima 2000)。
研究表明, V-H+-PPase通过增加离子液泡区隔

化、促进生长素传输、调控蔗糖从源到库的分配、

提高NO3
–吸收等来促进植物生长, 提高植物抗性
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(Schilling等2017; Lv等2017; Graus等2018; Schil-
ling等2014)。盐处理会引起V-H+-PPase基因的高

表达, 小麦TaVP1和TaVP2都出现盐诱导表达的现

象(Wang等2009)。在耐盐高粱中V-H+-PPase也是

盐胁迫下高表达的耐盐基因之一(Punia等2020)。
盐胁迫下大麦V-H+-PPase基因在根中的表达量会

短期上调(Fukuda等2004a), 在盐芥(Vera-Estrella等
2005)中也得到相同结果; 但在黄瓜(Kabała和Kło-
bus 2008)、绿豆、冰叶日中花中V-H+-PPase却受到

明显抑制。这可能是因为V-H+-PPase活性或转录

水平的变化与植物种类、器官类型、发育状态以

及Na+浓度有关(包爱科等2006)。盐胁迫同样也会

导致V-H+-PPase活性增强, 这在萝卜与构树(Zhang
等2012)中得到证实。V-H+-PPase的转基因植物对

盐胁迫有更好的表现, 拟南芥AVP1基因在番茄、

棉花和水稻(Pasapula等2011)、花生(Qin等2013)、
苜蓿(Su等2019)、大麦(Schilling等2014)中的过表

达都使转基因植株耐盐性提高。这些植株耐盐性

的提高与V-H+-PPase促进离子区隔作用, 减少ROS
产生有关。高表达V-H+-PPase的转基因拟南芥能

在叶片中积累更多的Na+和K+ (Gaxiola等2001), 转
基因苜蓿在叶片和根中同样也积累了更多的Na+、

K+和Ca2+, 并具有更高的光合作用能力和较小的细

胞膜损伤(Bao等2009)。转入SbVPPase基因的小米, 
在200 mmol·L–1的盐胁迫下, 增加了Na+和K+含量、

脯氨酸和叶绿素水平、抗氧化酶活性, 并减少了脂

质过氧化, 表明SbVPPase的表达促进了多余的Na+

有效地隔离到液泡中和ROS清除, 从而增强植株耐

盐(Anjaneyulu等2014)。来自高抗逆性植物的V- 
H+-PPase对于增强抗盐性似乎更有效果(张会龙等

2022)。在烟草中过表达来自马蔺(Iris lactea)的V- 
H+-PPase (IlVP)能够显著提高转基因烟草对盐胁

迫的耐受性(Meng等2017); 将盐地碱蓬V-H+-PPase
基因(SsVP)在拟南芥中过表达, 也发现转基因植株

的耐盐性和抗旱性显著提高(Guo等2006)。
值得注意的是, 在盐胁迫下V-H+-PPase基因和

液泡膜Na+/H+逆向转运蛋白基因的共表达会产生

比单基因转化体更强的耐盐性。共表达AVP1和
PgNHX1的转基因番茄与AVP1和PgNHX1单基因转

化植株和野生型番茄相比, 表现出更强的耐盐性

(Bhaskaran和Savithramma 2011)。在共表达SsNHX1
和AVP1的转基因水稻(Zhao等2006)、共表达AtN-
HX1和AVP1的转基因棉花(Shen等2015)、共表达

TNHXS1和TVP1的转基因烟草(Gouiaa等2012)中都

得到同样的结果, 这些结果与Na+/H+逆向转运蛋白

与质子泵功能之间的偶联关系是分不开的。但近

期一项研究中发现, HvNHX1与HvVP1在盐敏感的

大麦中的高表达并没有起到提高耐盐性的作用, 
Na+液泡区隔化能力未能提升(Wu等2019)。这可

能是翻译后修饰(如蛋白质错误折叠等)的结果, 或
者是盐敏感品种无法控制FV或(和)SV通道的Na+

渗透性造成的(Pottosin和Shabala 2014)。
目前关于液泡膜上为什么有2个质子泵还没

有定论。有学者认为V-H+-PPase建立H+跨膜电化

学梯度是与V-H+-ATPase的作用相当的, 甚至有更

大的效应。例如在盐胁迫下耐盐型大豆根细胞

V-H+-ATPase活性下降, 而V-H+-PPase活性提高(Yu
等2005)。另外, 在盐胁迫下烟草中只检测到盐诱

导的V-H+-PPase活性升高, V-H+-ATPase活性没有

变化(Graus等2018), 似乎也支持这一观点。但造

成这一现象的原因可能是盐胁迫下植物需要消耗

ATP去合成可溶性有机物以抵御渗透胁迫, 或者细

胞为防止K+流失需要利用ATP保持细胞膜电势

(Shabala 2013)。同时也存在与之相反的结论, 在
盐地碱蓬耐盐性的研究中, V-H+-ATPase的作用要

大于V-H+-PPase, 其耐盐的主要策略似乎是通过

V-H+-ATPase活性的上调, 而V-H+-PPase仅起次要

作用(Wang等2001)。
研究发现盐胁迫下液泡膜Na+/H+逆向转运蛋

白活性与质子泵活性相耦联 , 这在向日葵、盐

地碱蓬 (Qiu等2007)、香雪球 (Popova和Golldack 
2007)上得到证实。仅将液泡膜Na+/H+逆向转运蛋

白在甜土植物中过表达并不能培育出耐盐品种

(Flowers 2004), 可能的原因是转基因植物中没有

充足的液泡膜质子泵驱动力(Shabala 2013)。质子

泵在植物离子转运过程中起着极其重要的作用, 但
由于质子泵生物学功能复杂多样, 目前的研究结果

存在相互矛盾的信息, 液泡膜两类质子泵在抵御

盐胁迫中能量如何分配, 其功能是如何与膜转运

蛋白的活性相结合都需要更深入的研究。
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6  展望

对于液泡膜转运蛋白与盐胁迫下植物细胞内

离子平衡以及耐盐性方面已开展了许多研究, 但
关于液泡对盐离子吸收、区隔和渗漏方面的研究

结果还存在很多矛盾、争议和未揭示的问题。这

些问题的关键在于目前对众多液泡膜转运蛋白的

结构、特性及功能还缺乏深入的了解。与甜土植

物相比, 盐生植物翻译后修饰(如磷酸化)显著改变

了某些转运蛋白(如SOS1、NHX)或转运蛋白调节

成分的活性(如H+-ATP酶的翻译后磷酸化) (Assaha
等2017), 这或许能部分解释盐生植物比甜土植物

更耐盐。有观点认为参与细胞Na+吸收与转运的蛋

白可能存在相当大的差异, 这种差异不仅存在于

甜土植物和盐生植物之间, 而且在盐生植物物种

之间, 甚至是不同的外部盐浓度下(Flowers和Col-
mer 2008)。液泡膜转运蛋白与植物耐盐性的关系

显然是紧密的, 但由于盐生植物遗传转化体系的

缺失, 对于液泡膜转运蛋白的大多数研究是通过

在模式植物拟南芥、烟草等甜土植物中的表达来

探索。今后应加强对盐生植物液泡膜转运蛋白结

构、功能与调控机制的研究, 以便更加全面地阐释

盐胁迫下植物离子转运与稳态维持在耐盐性调控

中的作用。

盐胁迫下植物细胞内离子平衡受到许多因子

协同调控, 是多基因共同调控的结果。目前对盐胁

迫下离子稳态的研究主要集中在Na+, 对其他离子

研究较少, 特别是对尤为重要的Cl–研究更应加强。

同时, 以往大多研究重点放在盐胁迫下盐离子吸

收、运输以及外排和液泡区隔化方面, 而对于盐离

子从液泡的渗漏以及液泡与胞质间离子的跨膜运

输关注不足。因此, 今后应对液泡膜上重要的离子

通道与转运蛋白(如SV和FV、CLC等)做更加深入

的研究。此外囊泡运输作为离子进入液泡的一个

可能的途径, 加强对其研究也是极为必要的。
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