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液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白与植物耐盐性 

伍国强 ， 王强龙 ， 包爱科 ， 王锁民 

(1．兰州大学草地农业科技学院，兰州730000；2．内江师范学院，四川 内江641112) 

摘 要：土壤盐碱化作为一种主要的非生物胁迫因子严重影响着世界范围内的农业生产。植物抵御盐胁迫 

的有效策略之一是将细胞质中过多的Na 区隔化在液泡，这一过程是由液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白完成 

的。本文概述了植物液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白的分子结构、功能、表达调控及其与植物耐盐性的关系等 

方面的研究进展，并对未来几年该蛋白的主要研究方向作了分析和展望。 
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Vacuolar Na ／H Antiporter Involved in Plant Salt Tolerance 
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(1．School of Pastoral A cultural Science and Technology，Lanzhou University，Lanzhou 730000； 
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Abstract：Soil salinization iS a major abiotic factor that adversely affects worldwide agacuhural production．One of the 

effective strategies that enable plants to resist salt stress iS to compartmentalize Na into the vacuole．which is accom 

plished by the vacuolar Na ／H antiporter．In this paper，recent progresses on molecular structure and function， 

expression and regulation of the vacuolar Na ／H antiporters，and their roles in plants salt tolerance were summa— 

rized；the future goals of this research field were also discussed． 
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盐胁迫是全世界范围内造成作物减产的主要 

非生物因素之一。土壤中过高的Na 造成植物新 

陈代谢异常、扰乱植物对 K 和其他矿质营养元 

素的吸收、产生渗透胁迫并诱发诸如氧化胁迫等 

次生胁迫作用，从而使植物的生长受到抑制，甚至 

导致植 物的死亡，对农业生产 构成严重 的威 

胁 。研究表明，植物抵御盐胁迫的有效策略之 
一 是通过液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白(vacuolar 

Na ／H exchanger or antiporter，简称 NHX、NHE 

或 NHA)将细胞质中过多的 Na 区域化在液泡， 
一

方面降低过多 Na 对细胞质的毒害，另一方面 

又可将Na 作为一种有益的渗透调节剂来降低细 

胞的渗透势 ’ ，从而使植物能更好地适应盐渍 

生境。因此，液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白是一 

种重要的耐盐决定因子，在植物耐盐性的遗传改 

良中具有重要应用价值。近年来，有关液泡膜 

Na ／H 逆向转运蛋白的研究受到学术界的广泛 

关注，现将该领域的研究进展概述如下。 

l 液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白的分子 

结构与功能 

1．1 液泡膜Na ／H 逆向转运蛋白的分子结构 

1．1．1 液泡膜 Na ／H 逆 向转运蛋 白的分子克 

隆 1999年，Apse等 在拟南芥中鉴定了第一个 

高等植物的液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白基因 

AtNHX1。此后，人们相继在其他高等植物中克隆 

出编码液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白的基因(表 

1)，但绝大多数来 自甜土植物或盐生植物。根据 

此类蛋白质的保守区设计简并性引物，采用 RT 
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PCR和 RACE方法，从荒漠多浆旱生植物霸王 

(Zygophyllum xanthoxylum)中已成功克隆得到液 

泡膜 Na ／H 逆向转运蛋 白的同源基因 ZxNHX 

(登录号为EU103624，作者待发表)。 

在克隆液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白基因的 

过程中，许多研究者还发现有些高等植物的液泡 

膜 Na ／H 逆 向转运蛋 白拥有数个 同功酶(iso— 

form)，并且在很多植物中也克隆出了编码该蛋白 

的同源基因(homologous gene)。例如，编码水稻 

液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白的同源基因至少有 

5个 (OsNHX1．5) J，拟南 芥 中至 少 有 6个 

(AtNHX1．6) J，玉米 中也有 6个 (ZmNHX1—6) 
n 

，大麦中至少有 2个(HvNHX1-2) 。研究发 

现，这些同源基因的编码区保守性较高，但其非编 

码区的保守性却很低。因此，液泡膜 Na ／H 逆 

向转运蛋白是一个多基因家族。 

大量研究表明，大多数液泡膜 Na ／H 逆向 

转运蛋白基因含有 1 410～1 668个核苷酸的开放 

阅读框(ORF)，编码470～556个氨基酸残基(表 

1)，推测分子质量从 47kDa到 179 kDa不等。例 

如拟南芥 AtNHX1分子质量为 47 kDa ，葡萄 

VvNHX1则为 60 kDa o_，而菊芋 HtNHX1高达 

178．53 kDa_1 
。 由此 可见，不 同植物 液泡膜 

Na ／H 逆向转运蛋白的多肽大小变化较大，分 

子质量具有一定差异性。说明液泡膜 Na ／H 逆 

向转运蛋白在进化上可能具有多样性。 

表 1 高等植物液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白 

Table 1 The vacuolar Na ／H antiporters from various hi er plants 
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序列分析表明，液泡膜Na ／H 逆向转运蛋 

白在 不 同种 类 植 物 问 的 同 源性 有 所 不 

同 ，11,12,171。如盐生植物番杏TtNHX1和盐角草 

SsNHX1与北滨藜 AgNHX1的同源性很高，而与 

甜土植物水稻 OsNHX1的同源性很低 。此外， 

同一种植物的液泡膜Na ／H 逆向转运蛋白家族 

成员间的同源性也有所差异。如在拟南芥NHX 

家族中，根据同源性将其成员分为I型和Ⅱ型，I 

型(AtNHX1-4)成员问的同源性为 54％ ～87％， 

Ⅱ型(AtNHX5-6)之间为 79％，而 I型与 Ⅱ型之 

间的同源性仅为 21％ ～23％ J。由此说明液泡 

膜Na ／H 逆向转运蛋白是一个高度异源的蛋白 

质群体，它们可能是由不同祖先蛋白经趋同进化 

而来 

图1 植物液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白氨基酸序列的系统进化分析 

Fig．1 Phylogenetic analysis of Na ／H antiporter proteins from various plants species． 

液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白的来源和基因库登录号分别为：冰叶日中花 McNHX1(AM746985)；灰绿藜 CgNHX1(AY371319)；盐爪爪 

&VHX(AY825250)；盐角草SeNHX1(AY131235)；角果碱蓬 ScNHX1(DQ512716)；胡杨 PeNHX2(DQ414512)；霸王ZxNHX(EU103624)； 

拟南芥 AtNHX1(AY685183)；盐芥 ThNHX1(DQ490966)；苜蓿 MsNHX1(AY513732)；白三叶 TrNHX1(EU109427)；刺 槐 RpNHX1 

(EF675631)；白花马蔺I1NHX2(AY730277)；大麦HvNHX1(AB089197)；水稻 OsNHX1(AY324877)；芦苇PaNHX1(AB211145)；菊花CmN- 

HX1(EF396235)；日本牵牛InNHX2(AB194065)；高杯花NcNHX(AB051818)；矮牵牛PhNHX(AB051817)；其他NHXs参照表 1。 

The sources and GenBank accession numbers of vacuolar Na ／H a．ntiporter genes are as follows：McNHX1(AM746985)，Mesembryanthemum 

crystallinum；CgNHX1(AY371319)，Chenopodiumglaucum；KfNHX(AY825250)，Kalidiumfoliatum；SeNHX](AY131235)，Salicomia europaea； 

ScNHX1(DQ512716)，Suaeda corniculata；PeNHX2(DQ414512)，Populus euphratica；ZxNHX(EU103624)，Zygophyllum xanthoxylum；AtNHX1 

(AY685183)，Arabidopsis thaliana；ThNHX1(DQ490966)，Thellungiella halophila；MsNHX1(AY513732)，Medicago sativa；TrNHX1 

(EU109427)，Trifolium repenS；RpNHX1(EF675631)，Robinia pseudoacacia；I1NHX2(AY730277)，Iris lactea；HvNHX1(AB089197)，Hordeum 

vulgate；OsNHX1(AY324877)，Oryza sativa；PaNHX1(AB211145)，Phragmites attstralis；CmNHX1(EF396235)，Chrysanthemum morifolium； 

S,aVHS2(AB194065)，Iponu~ea nil；NcNHX(AB051818)，Nierembergia caerulea；PhNHX(AB051817)，Petuniax hybr~a；The otherN／／Xs refertoTable1． 
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通过比较氨基酸序列同源性，可以研究各种 

植物 Na ／H 逆向转运蛋白的进化关系(图 1)。 

液泡膜 Na?／H 逆向转运蛋白在进化上可分为 5 

个群。群 I主要以盐生植物的 Na ／H 逆向转运 

蛋 白为 主，包 括 盐 地 碱 蓬 SsNHX1、北 滨 藜 

AgNHX1、盐爪爪 KfNHX1和冰叶日中花 McNHX1 

等。群 Ⅱ主要 以木本 植物 的为主，包 括胡杨 

GhNHX2、杨树PtNHX1和柑橘cNHX等；其次还有 

较耐 盐 草 本 植 物 的 如 棉 花 GhNHX1、盐 芥 

ThNHX1，新鉴定的多浆旱生植物霸王 ZxNHX也 

属于此群，且与胡杨的进化关系最近。群Ⅲ的成 

员均来源于豆科植物，如紫花苜蓿 MsNHX1、白三 

叶 TrNHX1、刺槐 RpNHX1和大豆 GmNHX1等。 

群Ⅳ的成员来自于单子叶植物，如水稻 OsNHX1、 

芦苇 PaNHX和大麦 HvNHX1等。群V主要以草 

本花卉植物为主，如 日本牵牛 InNHX2、矮牵牛 

PhNHX、菊花 CmNHX1和高杯花 NcNHX1等。在 

进化上这 5个群来自共同的祖先，表明植物液泡 

膜 Na ／H 逆向转运蛋白拥有共同的进化起源。 

Hpl一1 

1．1．2 液泡膜 Na ／H 逆 向转运蛋 白的拓 扑结 

构及其特性 Yamaguchi等 对拟南芥 AtNHXI 

的拓扑学结构进行了分析(图2)。结果表明， 

AtNHX1由 12个跨膜区和1个较长的亲水性 c末 

端“尾 巴”组成，其 中 3个推测 的疏水跨膜 区 

TM3、TM5和 TM6虽然与膜相连，但似乎并没有 

跨过液 泡膜。在棉 花 的 GhNHX1 E9]和大豆 的 

GmNHX1̈】 中也有类似的结构。另外，AtNHX1 

N末端朝向胞质，但几乎整个 c末端都位于液泡 

腔中。与其他NHX相比较，AtNHX1 N末端很保 

守，对于 Na ／H 逆向转运蛋白的活性非常重要， 

因为N末端缺失会使 Na ／H 转运轻微地降低 

和 Na ／K 转运少量地增加；AtNHX1 C末端变化 

则较大，可能对蛋白质的活性起调节作用，c末 

端的缺失使 Na ／H 转运活性大量增加，而 

Na ／K 转运的比率则是未修饰的两倍 。此 

外，钙调素蛋白At．CAM15作用于 AtNHX1的c 

末端会提高转运蛋白Na ／K 的选择性而降低其 

Na ／H 交换活性 。 

图2 AtNHX1的假定拓扑模型 

Fig．2 Proposed topological model of AtNHX1[。 ] 

AtNHX1 TM3 的 。 LFFIYLLPPI9。序 列 在 

AgNHX1、SsNHX1、HtNHX1、AeNHX1以及哺乳动 

物的NHX都是高度保守的，该段序列在哺乳动物 

中被鉴定是真核生物 Na ／H 逆向转运蛋白抑制 

剂氨氯吡嗪脒(amiloride)的结合位点 。另外， 

GhNHX1 、SsNHX1 E 
、
GmNHX1[ 和 AtNHX1 E28] 

等均具有 Asn的糖基化位点，表明这类蛋白是糖 

基化蛋白。此外，蓝藻质膜 Na ／H 逆向转运蛋 
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白SynNhap疏水区的Asp 残基是该类蛋白行使 

功能必不可少的M]，如果Asp 残基被Glu替代， 

SynNhap的活性就会丧失。AtNHX1、BnNHX1和 

SsNHX1等也有Asp残基，但是该残基在植物液泡 

膜 Na ／H 逆向转运蛋白功能中的作用目前仍不 

十分清楚。 

1．2 液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白的主要功能 

1．2．1 离子区域化功能 大量研究表明，液泡膜 

Na ／H 逆向转运蛋白作为转运载体将细胞质中 

过多的Na 区域化到液泡中，与此同时将液泡内 

的H 转入细胞质 ， ，这个过程依靠液泡膜上的 

2个质子泵 H 一ATPase和 H 一PPase产生的 H 

电化学势梯度来驱动。Na 在液泡中的区域化一 

方面减轻过多的Na 对细胞质代谢酶和膜系统的 

伤害；另一方面，积累在液泡的№ 可作为有益的 

渗透调节剂，降低细胞的渗透势，从而抵御盐分造 

成的渗透胁迫_2’ 。因此，液泡膜 Na ／H 逆 向 

转运蛋白以及为其提供驱动力的2个质子泵在离 

子区域化和离子稳态平衡中发挥着至关重要的 

作用。 

1．2．2 调节液泡pH Yamaguchi等 在日本牵 

牛(1pomoea nil)中鉴定了一个与 AtNHX1同源的 

基因lnNHX1，该基因的表达与液泡 pH增大密切 

相关。lnNHX1在开花前 12 h时的表达量最大， 

花瓣的颜色从花蕾时的紫色变为完全开放时的蓝 

色，相应地花瓣液泡 pH也由6．6上升到7．2。当 

转座子 插入 lnNHX1时，突变体的花瓣颜色 

没有发生变化，相应地液泡pH也没有发生变化。 

Yoshida等 研究发现，三色牵牛(Ipomoea trico一 

)花瓣的pH在紫色花蕾中为6．6，在开放的蓝 

色花中为 7．7，相应地花瓣液泡膜 H 一ATPase、 

H 一PPase和NHX的活性明显增强。这说明液泡 

pH发生变化是由液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白 

利用液泡膜 H ATPase、H 一PPase产生的质子梯 

度将细胞质中 № 转入液泡中而导致的 。此 

外，Ohnishi等 同样在研究 日本牵牛时发现， 

InNHX2的功能除了赋予牵牛植株耐盐性外 ，还 

参与花瓣，pH的调节。这些结果表明，液泡膜 

Na ／H 逆向转运蛋白具有调控液泡 pH的功能。 

1．2．3 影响叶的发育 Apse等 研究发现，与 

野生型植株相比，AtNHX1的缺失突变体 nhxl表 

现出Na ／H 和K ／H 交换活性降低、表皮细胞 

数量减少、总叶面积缩小等现象，然而在 nhxl突 

变体中过量表达 AtNHX1可使其基本恢复正常。 

由此说 明 AtNHX1不但可 以影 响 Na ／H 和 

K ／H 交 换活 性，而 且 还 可 以影 响 植 物 的 

发育 。 。 

2 液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白的表达 

及其调控机制 

2．1 液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白的表达特性 

根据液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白对盐胁迫 

的不同响应，可将其表达方式分为组成型和诱导 

型表达 两种。组成型表达是指无论是否进行 

盐胁迫，植物体内都可以检测到该蛋 白的活性。 

如北滨藜经400 mmol·L NaC1胁迫后，对照和 

盐处理植株中均可检测到液泡膜 Na ／H 逆向转 

运蛋白，只不过盐处理植株中的蛋白活性高、是对 

照的2．2倍_4]。此外，拟南芥 AtNHX] _3 、甜菜 
BvNHX1[ 

、
番杏 TtNHX1[1r、菊芋 HtNHX1 等 

也属于此类。诱导型表达是指无盐胁迫时检测不 

到这种蛋白的活性，盐胁迫后蛋白才进行表达，如 

向日葵 。另外，液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白 

在不同植物基因组 中的拷贝数也是不完全一致 

的，如小麦 TNHX1_3 和月季 RhNHX1_l 只有 1个 

拷贝，柑橘 cNHX是 1～2个拷贝 J，番杏 

TtNHX1_l 和獐毛AlNHX_2 则有 2～3个拷贝，杨 

树 PtNHX1和PtNHX6均有 1～4个拷贝 。 

液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白基因的表达还 

具有组织特异性。在不同植物中，其表达的组织 

部位有所不同，主要有以下4种情况：①几乎在所 

有组织中表达。大多数较耐盐的植物属于这种情 

况，如 NaC1胁迫后，拟南芥 AtNHX1在叶、茎、根 

和花中均有所表达，但在叶中的表达量明显高于 

其他部位 ；棉花 GhNHX1和碱蓬 SsNHX1也呈 

现出类似情况_9． J。②仅在花中表达。如 日本 

牵牛InNHX1 E291。③仅在根中表达。如长穗偃麦 

草 AeNHX1 。④仅 在果实 中表达。如 葡萄 
VvNHX1 ⋯

。 这种表达上 的差异可能与液泡膜 

Na ／H 逆向转运蛋白在不同组织中的不同功能 

密切相关。 

2．2 液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白表：达的调控 

机制 

目前，有关液泡膜 Na+／H 逆向转运蛋白表 

达调控机制的研究主要集中在拟南芥的AtNHXI。 

Shi和 Zhu E361研究表明，NaC1、KC1和ABA上位调 
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节 AtNHX1的转录水平。AtNHX1的启动子区含 

有推测的ABA应答元件 ABRE(ABA Responsive 

Element)，位于起始密码子后736～728位，该元 

件参与多种ABA诱导基因的表达调节。由于A — 

NHX1的启动子活性受 NaC1、KC1和 ABA上位调 

节，说明AtNHX1的表达是在转录水平上的调控。 

NaC1对 AtNHX1的上调程度在 ABA缺失突变体 

aba2一 、aba3一 和 ABA非敏感突变体 abil— 中下 

降，但在 abi2， 、SOS1(质膜 Na ／H 逆向转运蛋 

白基因SOS1突变体)、SOS2(蛋白激酶基因 SOS2 

突变体)和 SOS3(钙结合蛋白基因 SOS3突变体) 

中没有发生变化。ABA诱导的AtNHX1转录水平 

同样在 abi1-1中下调，但 abi2一 中没有变化 。 

这些结果说明，盐胁迫下 AtNHX1转录水平的上 

调，部分依赖于ABA生物合成和ABA通过ABI1 

发出的信号。ABI1可以调控 AtNHX1等基因的 

表达，ABI2则可以通过抑制 SOS2的激酶活性或 

SOS2的底物活性来负调控离子稳态平衡。此外， 

SOS信号途径在调控离子稳态平衡和拟南芥耐盐 

性中也发挥着重要作用，SOS3一SOS2激酶复合物 

通过磷酸化激活 SOS1和 AtNHX1，分别调节 Na 

的外排和 Na 的区隔化。Qiu等 通过比较野 

生型和SOS1、SOS2、SOS3突变体的 Na ／H 交换 

活性发现，SOS2不但调控质膜 Na ／H 交换，而 

且也调控液泡膜 Na ／H 交换活性。值得注意的 

是，体外添加活化的SOS2蛋白使 SOS2突变体的 

液泡膜 Na ／H 交换活性恢复到野生型水平。相 

反，SOS3突变体不影响液泡膜 Na ／H 交换活 

性，说明液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白活性不受 

SOS3的调控 。Qiu等 的研究还发现，At— 

NHX1和 SOS1之间可能存在协同调节机制，当其 

中一种 Na ／H 逆向转运蛋 白活性丧失或降低 

时，另一种逆向转运蛋白的活性也许会增强以弥 

补损失 ，但这种潜在的协同调控机理还有待更进 
一 步的研究 。 

3 液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白与植物 

耐盐性 

3．1 盐胁迫下液泡膜 ：Na ／H 逆向转运蛋白的 

活性 

高等植物液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白对盐 

胁迫的响应有3种表现形式。①有无盐处理都不 

显示 Na ／H 逆向转运活性，这可能是因为其体 

内不存在 Na ／H 逆向转运蛋 白，或者有这种蛋 

白，但不能被激活。盐敏感的甜土植物多为此类， 

如玉米盐敏感品种(Pioneer 3906)经不同浓度的 

NaC1(1～100 mmol·L。)处理后，在叶和根中均 

未检测到液泡膜 Na ／H 逆 向转运蛋 白的活 

性 。②未作盐处理的植株中没有 Na ／H 逆 

向转运活性，只有在 NaC1胁迫下才能诱导出 

Na ／H 逆向转运活性。耐盐的甜土植物多为这 

种类型，如大麦、向日葵 等。③无盐条件下植 

株中Na ／H 逆向转运活性较低，盐处理后由于 

Na ／H 逆向转运蛋 白的合成增加，其活性也增 

加。大多数盐生植物表现 出这种形式，如北滨 

藜 J、盐 地 碱 蓬【3 、香 雪 球 (Lobularia mari 

time) 等。这些结果表明，液泡膜 Na ／H 逆向 

转运蛋白的有无及其活性高低与植物的耐盐性密 

切相关。 

有趣的是，在一些耐盐植物上的研究表明，盐 

胁迫下液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白活性与质子 

泵活性是相耦联的。如在向日葵中，随着 Nac1浓 

度的升高，不仅液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白活 

性增加，而且液泡膜 H 一ATPase和 H． 一PPase的 

活性也同时增强 ；盐地碱蓬经 200 mmol·L。 

NaC1处理后 ，液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋 白活 

性、H+-ATPase水解活性和质子泵活性均较对照 

显著增强 ；香雪球经盐处理后，也表现出伴随 

着 LmNHX1转录水平的增加，H 一ATPase E亚基 

基因LmVHA—E转录水平也增高的现象 3 。但 

是，盐 胁 迫 强度 对 液 泡 膜 的质 子 泵 特别 是 

H 一PPase的影响有很大差异，高浓度的 Na 通常 

会抑制 H 一PPase的活性，而低浓度的 Na 可以 

促进H 一PPase的活性或提高其转录水平 ]。 

值得一提的是，其他非生物胁迫(如干旱、低 

温、KC1、LiC1、ABA、水杨酸等)也会诱导液泡膜 

Na ／H 逆向转运蛋 白活性或转录水平的增加。 

如大豆经5％ PEG处理 48 h后，GmNHX1的转录 

水平明显高于对照_4 ；棉花分别经400 mmol·L 

KC1、50 mmol · L LiC1、10 mmol · L SA、 

0．1 mmol·L ABA处理后，GhNHX1的转录水 

平均有所增加，尤其是在 KCt和 ABA处理下其增 

幅最高；另外，小麦幼苗经 一4~C低温处理后， 

TaNHX2也表现出类似的趋势 。这说明液泡 

膜 Na ／H 逆向转运蛋白可能在植物适应其他逆 

境中也起着重要作用。 
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3．2 液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋白基因的过量 

表达增强植物的耐盐性 

大量研究表明，过量表达拟南芥 AtNHX1可 

以明显增强转基因植物的耐盐性。Apse等 将 

AtNHX1转入拟南芥，获得了可在200 mmol·L 

NaC1中正常生长发育的转基因植株；进一步分析 

转基因植株，发现其 Na ／H 交换率及叶片 Na 

浓度均比野生型植株高，且转基因植株更高的 

Na ／H 逆向转运蛋白活性和 AtNHX1蛋 白量的 

升高相一致 ]。Zhang等 又将AtNHX1转入油 

菜，同样发现过量表达该蛋白的转基因油菜在 

200 mmol·L NaC1的环境中也能够正常生长、 

开花和结实，而转基因油菜产量和油的品质未受 

到高盐的影响。He等 在棉花中过量表达 — 

NHX1，发现在 200 mmol·L NaC1处理条件下， 

转基因棉花植株产量增加并产生更多的棉纤维； 

转基因棉花的光合速率和氮同化速率均比非转基 

因植株强 ，这可能是产生更多棉纤维的原因；另 

外，转基因棉花在大田条件下，也能够生产更多、 

质量更好的棉纤维 ，说明 AtNHX1能够真正的被 

用来改进棉花的耐盐性。此外，在小麦中过量表 

达AtNHX1的转基因植株不但有更强的耐盐性， 

而且还有更高的产量 。 

除了AtNHXI之外，过量表达其他植物的液 

泡膜 Na ／H 逆向转运蛋 白基因，同样能够增强 

转基因植物的耐盐性。Qiao等l4 在拟南芥和油 

芥(FestuCa)中过量表达长穗偃麦草AeNHX1，发 

现在 250 mmol·L NaC1处理下，转基因植株的 

种子能够正常发芽，而野生型则 不能。Werma 

等 将珍珠栗PgNHX1转入水稻，发现该基因的 

过量表达除了增强转基因植株的耐盐性外 ，还能 

促进其根 系的生长发育。这一实验结果与 Li 

等 在过量表达 AVP1(拟南芥液泡膜H ．PPase 

基因)的转基因拟南芥上的研究结果相类似。Li 

等 认为 的过量表达影响了质膜 H ． 

ATPase的分布和活性，从而提高了生长素的运输 

效率。然而，遗憾的是过量表达 PgNHX1能够促 

进转基因植株根系发育的具体作用机理仍不清 

楚，但可能和液泡膜上的 Na ／H 逆向转运蛋白 

活性与膜上的质子泵活性之问的耦联关系有关。 

由于植物的耐盐性是由多基因控制的复杂性 

状，因此同时过量表达多个基因可能比单个基因 

更能赋予转基 因植物更强的耐盐性。Zhao等 ] 

将盐地碱蓬 SsNHX1及拟南芥AVP1在水稻中同 

时过量表达，获得的转基因植株比单独过量表达 

两者之一的转基因植株具有更强的耐盐性；Brini 

等 将小麦 TNHX1和 P 在拟南芥中同时过 

量表达，得到了与 Zhao等 相一致的结果。这 

两个实验再次证明了液泡膜 Na ／H 逆向转运蛋 

白和 H ．PPase在植物耐盐性中的重要作用。另 

外 ，Zhou等 将盐角草 SeNHX1和菠菜(At却lex 

hortensis)的甜菜碱合成酶基因BADH构建成双价 

基因表达载体转入烟草，获得的转基因植株与转 

单一基因的转基因植株相比较，双价转基因植株 

在盐胁迫下具有更高的生物量、Na 以及甜菜碱 

积累量。 

4 展望 

土壤盐碱化是人类面临的一个重要的环境问 

题，对农业的可持续发展构成了严重威胁。液泡 

膜 Na ／H 逆向转运蛋白在植物抵御盐胁迫中发 

挥着重要的作用，这类蛋白不仅可以降低过多 

Na 对细胞质代谢酶的毒害，而且是保持细胞离 

子稳态平衡和调节细胞渗透势的关键因子。 

基于目前的研究现状，今后对液泡膜 Na ／H 

逆向转运蛋白的研究有3个方面可以考虑：①在 

细胞和分子水平上深入研究此类蛋白的调控网络 

及与之有关的一些重要调控蛋 白的功能，这对于 

全面阐明其在植物抗逆性和调控植物生长发育中 

的作用机制有重要意义；②通过比较中生植物和 

极端生境下生长的野生植物中的Na ／H 逆向转 

运蛋白，来研究此类蛋白在植物适应逆境中的特 

殊功能，为发掘功能更为强大的抗逆基因资源奠 

定基础；③将 Na ／H 逆向转运蛋白基因与其他 

优良抗逆基因经聚合后转入重要的农作物和牧草 

中，从而获得一批抗逆性很强的优良转基因作物 

新品种，这对改 良和利用大面积盐荒地，发展干 

旱、半干旱地区的农业尤为重要。 
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