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摘　要:水稻是我国最重要的粮食作物,其产量的形成与养分的吸收密切相关.氮、磷、钾是植物最重要的三种营养元素,它
们在根系的吸收和转运直接影响养分的利用效率.植物细胞膜质子泵能够将细胞质中的 H＋ 泵出细胞,在细胞膜内外形成

H＋ 浓度梯度,建立膜电位,并形成质子驱动力,从而为各种养分离子的跨膜运输提供动力.本文综述了近年来关于水稻根
系细胞膜质子泵在铵态氮、磷酸盐和钾离子吸收中的作用机理,为水稻养分利用效率的提高提供理论依据.
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　　水稻是我国主要的粮食作物,其产量的形成与

养分的供应关系密切.氮、磷、钾是农业生产中最重

要的三大营养元素和肥料来源.氮肥主要以铵态氮

(NH４
＋ )为主[１Ｇ２].旱地土壤中硝化作用强烈,因

此,大量的 NH４
＋ 转化为硝态氮(NO３

－ );但是淹水

土壤或者酸性较强的土壤中,硝化作用受到抑制,因
此氮肥施用后 NH４

＋ 大量积累.磷肥的溶解性一般

都比较差,即使是水溶性磷肥,施入土壤后也很容易

与土壤中的钙发生化学反应而沉淀,或被土壤中的

铁铝氧化物吸附,因此,磷肥的当季利用率较低[３].

虽然钾肥的有效性比较高,但是钾肥的施用往往被

忽视.在我国近三十多年的农业生产中,由于片面

追求高产而过量施肥,已经导致了水体富营养化等

严重的环境污染问题.因此,如何合理施肥,提高养

分利用率是目前急需关注的问题.
由于植物养分的吸收都要通过根系细胞膜上相

应的转运蛋白或离子通道,因此,了解养分跨膜运输

的机制,对于合理施肥具有重要的指导意义.铵在

低浓度下主要通过细胞膜上的铵离子转运蛋白

AMT运输[４],但是在高浓度下,主要是以氨分子的
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形式 通 过 一 类 Amt/MEP/Rh 的 水 通 道 蛋 白 运

输[５].硝酸盐与磷酸盐两种阴离子分别通过细胞膜

上的硝转运蛋白和磷转运蛋白运输[６].钾的吸收通

常是由钾离子通道进行,但在钾浓度极低的情况下

主要通过钾转运蛋白进行运输[７Ｇ８].养分离子跨膜

运输过程可以归纳为两大类:阳离子的吸收是顺着

细胞膜内外的电势差进入细胞,因此不需要耗能;而
阴离子的吸收则是逆着细胞膜内外的电势差,因此

需要细胞膜质子泵提供质子驱动力,并且外界浓度

越低需要的质子驱动力越大[９].
质子泵又叫细胞膜 H＋ＧATPase[９Ｇ１２],通过水解

ATP产生能量将 H＋ 主动泵出细胞,在细胞膜内外

形成了 H＋ 浓度梯度,从而建立了细胞膜电位,细胞

外大量的 H＋ ,则形成质子驱动力,帮助养分离子运

输进入细胞.它是由１００kD的单链氨基酸以单体

或二聚体形式构成的[１３],现已发现,拟南芥中有１２
个质子泵基因[１１],烟草中有９个质子泵基因[１２],水
稻中有１０个质子泵基因[１１].在外界环境发生改变

时,质子泵活性会发生相应的改变.有关土壤养分

元素发生变化对质子泵的影响也有不少报道.在给

缺氮玉米再次供应硝态氮时[１４],会诱导根系质子泵

活性提高,而缺磷时会诱导白羽扇豆排根的质子泵

活性提高[１５],而钾的运输是依靠质子泵提供的膜电

位进行吸收的[１６].因此,根系细胞膜质子泵在氮、
磷、钾营养元素的吸收中具有重要作用,在某种程度

上直接调控了养分的跨膜运输[１０].

１　水稻根系细胞膜质子泵与氮营养的关系

铵、硝是植物吸收的两种最主要的氮素形态.
由于 NH４

＋ 的吸收只要依靠细胞膜电位就可以进入

细胞,或者以不带电的 NH３进入细胞,因此,在运输

过程中不需要耗能.而 NO３
－ 的吸收要依靠质子驱

动力消耗能量,所以在铵、硝同时存在的情况下,根
系会优先吸收铵.但是在单一的 NH４

＋ＧN 营养下

大多数植物都会发生铵中毒[１６Ｇ１７].铵中毒的原因很

多,其中的一个重要因素就是pH 失调:一方面根系

大量吸收 NH４
＋ 造成根际酸化;另一方面铵在细胞

中同化时也会产生 H＋[１８Ｇ１９],而过多的 H＋ 会对细胞

的生理活动带来负面影响.
水稻长期生活在淹水环境中,是一种典型的以

NH４
＋ 吸收为主的作物[２０],因而具有相应的适应机

制.由于细胞膜 H＋ＧATPase的一个重要生理功能

是维持植物细胞中pH 平衡[１１],因此,在实验中发

现作物根系细胞膜质子泵活性在铵态氮营养下要明

显高于硝态氮营养[２１].最早,科学家都认为质子泵

的主要功能就是要将细胞中铵同化所产生的一部分

氢离子排出,相比之下,硝态氮还原时消耗氢离子.
我们的研究表明,在正常范围的铵浓度下,水稻根系

在吸铵过程中导致根际的pH 值降低,是其质子泵

活性升高的主要原因[２２],而不是主要因为细胞中的

氢需要排出体外所引起的.因为在用硝态氮培养水

稻时,如果将根际pH 值人为下调,也会导致其根系

细胞膜质子泵活性升高,我们的研究表明这是水稻

长期适应铵态氮营养下根际酸化的一种适应性.我

们的研究也发现,质子泵活性提高主要是水稻根系

中５个细胞膜 H＋ＧATPase的同源基因表达量升

高,并且其排出氢离子的能力也提高[２２].由此可

见,质子泵活性升高是植物耐铵的一个必要前提.
对于不耐铵的植物而言,其质子泵活性不具有耐酸

的适应性,在长期铵态氮营养下会导致质子泵活性

受到抑制,并因此导致膜电位去极化,影响其他养分

的吸收,最 终 导 致 根 系 与 地 上 部 分 生 长 受 到 阻

碍[２３].因此,提高细胞膜质子泵的活性可以增强作

物吸收利用铵态氮的能力.
对于水稻而言,当根系发育成熟后能够形成通

气组织而分泌大量的氧气到根际中去,因此,在水稻

根系表面上可能发生硝化作用而形成硝态氮,从而

在根际形成大量铵与少量硝混合营养的根际环境.
在吸收 NO３

－ 时,由于质子要陪伴其进入细胞,因
此,质子泵活性不需要应对根际的酸化,其质子泵活

性低于 NH４
＋ 培养下的水稻[２２],但是这并不意味着

NO３
－ 的吸收不需要质子泵的作用.研究表明,随

着 NO３
－ 供应量的变化,水稻根系质子泵活性也随

之改变[２４],这说明了水稻根系吸收 NO３
－ 是需要细

胞膜 H＋ＧATPase活性来提供质子驱动力的.因

此,在铵硝混合营养下,由于铵的吸收促进了质子泵

的活性,也会进一步促进水稻对 NO３
－ 的吸收.

２　水稻根系细胞膜质子泵与磷营养的关系

植物吸收磷营养的主要形式是磷酸一氢根

(HPO４
２－ )或是磷酸二氢根(H２PO４

－ ),需要结合２
~３个 H＋ ,在质子驱动力的作用下,通过细胞膜磷

转运蛋白进入植物细胞[２５],因此几乎所有的磷转运

蛋白都是依靠细胞膜 H＋ＧATPase作用后释放的
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H＋ 结合磷酸根离子的形式运输磷营养[２６,２７].因

此,在包括水稻在内的很多植物中,在缺磷的环境下

质子泵活性会提高,并分泌大量的氢离子酸化根

际[２３,２８Ｇ２９].研究者可以观察到根际pH 的降低可以

促进植物对磷的吸收,其实质则是根系细胞膜质子

泵活性的提高[３０].虽然不同形态的氮对植物吸收

磷均具有促进作用[３１,３３];但是,研究发现 NH４
＋ＧN

比 NO３
－ＧN培养下的水稻能够吸收更多的磷营养,

并促进作物的生长[３４].我们在 NH４
＋ＧN 营养液中

添加抑制质子泵活性的钒酸盐后,水稻根系对磷的

吸收速率降低;而在 NO３
－ＧN 营养液中添加促进质

子泵活性的梭壳菌素后磷的吸收速率增加[３０].这

一结果表明,细胞膜 H＋ＧATPase活性是导致磷素

吸收差异的根本原因.
如图１所示,由于 NH４

＋ＧN 的吸收导致根际

pH 值下降,细胞膜 H＋ＧATPase活性增强,根系周

围的 H２PO４
－ 结合 H＋ ,通过磷转运蛋白的转运进

入根系;而 NO３
－ＧN的吸收是与质子驱动力相偶联

的主动运输[３５],也要大量消耗根外的 H＋ ,与磷酸盐

的吸收形成了一定程度上的竞争,导致磷的吸收减

少.铵态氮营养下,水稻根系细胞膜质子泵活性升

高,促进了水稻对磷营养的吸收.
另外,由于土壤中有效磷的含量比较低,因此,

植物会产生一些生理上的适应机制[３６].其中,比较

普遍的是大多数植物根系会分泌有机酸来活化土壤

中的难溶性磷[３７].在此过程中,为了维持细胞膜两

侧的电荷平衡,根系质子泵活性提高释放出大量的

H＋ ,Zhang等[２９]的研究表明,水稻根系细胞膜质子

泵在缺磷情况下活性提高.而细胞膜 H＋ＧATPase
基因OsA８ 敲除后导致水稻对磷的吸收及转运能力

显著降低[３８].在其他作物中也发现,细胞膜 H＋Ｇ
ATPase基因超表达的转基因拟南芥由于质子泵活

性提高,明显促进了磷的吸收[２５],这说明了细胞膜

H＋ＧATPase与磷的吸收之间存在密切的关系.

３　水稻根系细胞膜质子泵与钾营养的关系

植物根系钾营养的吸收与细胞膜质子泵关系的

研究并不多.有研究表明,在缺钾情况下,植物细胞

膜质子泵活性显著增强,通过泵出 H＋ 形成更大的

质子驱动力,以 H＋ 与 K＋ 结合的形式运输 K＋ 到细

胞中去,由于其正电荷增加,更容易进入细胞,从而

使根系吸收更多的钾营养[３９Ｇ４１].

图１　铵硝营养通过影响质子泵活性来改变水稻根系对磷营养的吸收

Fig．１．EffectofNH４
＋ andNO３

－ ontheplasmamembraneH＋ＧATPaseofricerootsinvolvedintheuptakeofPi．
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　　另外,研究也发现,K＋ 本身也是质子泵工作时

所必需的,因为在正常的钾浓度下,质子泵排出一个

氢离子就需要细胞吸收一个钾离子,以维持细胞膜

两侧的电荷平衡.因此,在铵态氮营养下,如果根系

细胞吸收大量的铵离子会导致钾离子的吸收减少,
并引发植物铵中毒.即使水稻这样的耐铵植物,在
根际范围内如果铵的浓度超过４mmol/L也会导致

其产 生 中 毒 症 状.Konstantine 等[４２] 发 现,１０
mmol/LNH４

＋ 配以５mmol/LK＋ 处理,水稻幼苗

生长最好,而低于这个钾浓度则产生铵中毒.我们

通过其实验设计的浓度进行重复后发现,在高浓度

的 NH４
＋ 培养的水稻中提高 K＋ 的浓度有助于缓解

铵毒,并促进水稻的生长.这是因为,钾转运蛋白及

钾通道也可以运输 NH４
＋ ,两种离子可以产生竞争

关系[４３],在高浓度 NH４
＋ 情况下添加钾可以增加

铵、钾的竞争,缓解高铵对根系细胞膜质子泵的毒害

作用;根系吸收 K＋ 产生的局部能量也可以帮助根

系细胞膜质子泵外排 H＋[４４],提高质子泵活性,增加

质子驱动力,从而有效地减少高铵对植株造成的毒

害作用.这对于水稻种植中应对铵中毒有极其重要

的意义.

４　结论

植物细胞膜质子泵(H＋ＧATPase)是植物中的

主宰酶(Masterenzyme),在养分吸收过程中具有重

要的作用,尤其是对于水稻吸收铵态氮具有重要的

实际作用.因此,通过研究质子泵的变化规律,为生

产中通过配施硝态氮肥或是增施钾肥来缓解铵态氮

肥对水稻生长的影响,同时促进氮磷钾的同步吸收

提供了理论依据.

参考文献:

[１]　MarschnerH． Mineral nutrition ofhigherplants．２ndedn．

London:AcademicPress,１９９５,２３１Ｇ２５４．
[２]　FalkengrenＧGrerupU,ManssonKF,OlssonMO．UptakecaＧ

pacityofaminoacidsbytengrassesandforbsinrelationtosoil

acidityandnitrogenavailability．EnvironExpBot,２０００,４４:

２０７Ｇ２１９．
[３]　RaghothamaK G,KarthikeyanAS．Phosphateacquisition．

PlantSoil,２００５,２７４:３７Ｇ４９．
[４]　LudewigU,vonWirenN,FrommerWB．UniportofNH４＋by

the root hair plasma membrane ammonium transporter

LeAMT１;１．JBiolChem,２００２,２７７:１３５４８Ｇ１３５５５．
[５]　ShahramK,JosephO,Jonathan,etal．MechanismofammoＧ

niatransportbyAmt/MEP/Rh:StructureofAmtBat１．３５A．

Science,２００４,３０５:１５８７Ｇ１５９４．
[６]　RaghothamaK G．Phosphateacquisition．AnnuRevPlant

PhysiolPlantMolBiol,１９９９,５０:６６５Ｇ６９３．
[７]　FuchsI,StölzleS,IvashikinaN,etal．RiceK＋ uptakechanＧ

nelOsAKT１issensitivetosaltstress．Planta,２００５,２２１:

２１２Ｇ２２１．
[８]　YaoX,HorieT,XueS,etal．DifferentialsodiumandpotassiＧ

umtransportselectivitiesofthericeOsHKT２;１andOsHKT２;

２transportersinplantcells．PlantPhysiol,２０１０,１５２:３４１Ｇ

３５５．
[９]　SerranoR．StructureandfunctionofplasmamembraneATＧ

Pase．AnnRevPlantPhysiolPlantMolBiol,１９８９,４０:６１Ｇ

９４．
[１０] Arango M,GevaudantF,Oufattole M,etal．Theplasma

membraneprotonpump ATPase:Thesignificanceofgene

subfamailies．Planta,２００３,２１６:３５５Ｇ３５６．
[１１]PalmgrenM G．PlantplasmamembraneH＋ＧATPases:PoweＧ

rhousesfornutrientuptake．AnnRevPlantPhysiolPlantMol

Biol,２００１,５２:８１７Ｇ８４５．
[１２]MichelerB,Boutry M．TheplasmamembraneH＋ＧATPase:

Ahighlyregulatedenzymewith multiplephysiologicalfuncＧ

tions．PlantPhysiol,１９９５,１０８:１Ｇ６．
[１３]SzeH,LiX,PalmgrenM G．EnergizationofplantcellmemＧ

branesbyH＋ＧpumpingATPases:RegulationandbiosyntheＧ

sis．PlantCellEnviron,１９９９,１１:６７７Ｇ６８９．
[１４]SantiS,LocciG,MonteR,etal．Inductionofnitrateuptake

inmaizeroots:ExpressionofaputativehighＧaffinitynitrate

transporterandplasmamembraneH＋ＧA TPaseisoforms．J

ExpBot,２００３,５４(３８９):１８５１Ｇ１８６４．
[１５]YanF,ZhuY,Caroline Muller,etal．AdaptationofH＋Ｇ

pumpingandplasmamembraneH＋ ATPaseactivityinproＧ

teoidrootsofwhitelupinunderphosphatedeficiency．Plant

Physiol,２００２,１２９:５０Ｇ６３．
[１６]Briskin D P．Plasma membrane H＋Ｇtransporting ATPase:

Roleinpotassiumiontransport．PhysiolPlant,１９８６,６８
(６８):１５９－１６３．

[１７]BrittoDT,GlassAD M,KronzuckerHJ,etal．Cytosolic

concentrationsandtransmembranefluxesofNH４
＋/NH３

－ :

Anevaluationofrecentproposals．PlantPhysiol,２００１,１２５:

５２３Ｇ５２６．
[１８]WangM,SiddiqiMY,RuthTJ,etal．Ammoniumuptakeby

riceroots:Ⅱ．Kineticsof１３NH４
＋influxacrosstheplasmaleＧ

mma．PlantPhysiol,１９９３,１０３:１２５９Ｇ１２６７．
[１９]SchubertS, Yan F．Nitrateandammonium nutritionof

plants:Effectsonacid/basebalanceandadaptationofrootcell

plasmalemma H＋ＧATPase．Z PanzenernahrBodenk,１９９７,

１６０:２７５Ｇ２８１．
[２０]YamayaT,OaksA．Metabolicregulationofammoniumuptake

andassimilation//AmancioS,StulenI(eds)NitrogenAcquiＧ

sitionandAssimilationinHigherPlants(PlantEcophysiology

Series)Dordrecht,theNetherlands:KluwerAcademicPubＧ

９０１许飞云等:水稻根系细胞膜质子泵在氮磷钾养分吸收中的作用



lisher,２００４:３５Ｇ６４．
[２１]狄廷均,朱毅勇,仇美华,等．水稻根系细胞膜 H＋ＧATPase对

铵硝营养的响应差异．中国水稻科学,２００７,２１(４):３６０Ｇ３６６．

DiTJ,ZhuYY,QiuM H,etal．Responseofplasmamembrane

H＋ＧATPaseofriceroottoammoniumandnitratenutrition．

ChinJRiceSci,２００７,２１(４):３６０Ｇ３６６．(inChinesewithEngＧ

lishabstract)

[２２]ZhuY,DiT,XuG,etal．Adaptationofplasmamembrane

H＋ＧATPaseofricerootstolowpHasrelatedtoammonium

nutrition．PlantCellEnviron,２００９,３２:１４２８Ｇ１４４０．
[２３]YanF,SchubertS,MengelK．EffectoflowrootmediumpH

onnetprotonrelease,rootrespiration,androotgrowthof

corn(ZeamaysL．)andbroadbean (Viciafaba L．)．Plant

Physiol,１９９２,９９:４１５－４２１．
[２４]GarridoF,RodrigoG,CarlosA,etal．Ricevarietiestonoplast

andplasmamembraneH＋ＧATPasedifferentialactivitiesinreＧ

sponsetonitratepules．JBiolSci,２００８,８(１):１０７Ｇ１１２．
[２５]SmithSE,SmithF A,JakobsenI．Mycorrhizalfungican

dominatephosphatesupplytoplantsirrespectiveofgrowthreＧ

sponses．PlantPhysiol,２００３,１３３:１６Ｇ２０．
[２６]SchachtmanDP,ReidRJ,AylingSM．Phosphorusuptake

byplants:Fromsoiltocell．PlantPhysiol,１９９８,１１６:４４７Ｇ

４５３．
[２７]PreussCP,HuangCY,TyermanSD．ProtonＧcoupledhighＧ

affinityphosphatetransportrevealedfromheterologouscharＧ

acterizationinXenopusofbarleyＧrootplasmamembranetransＧ

porter,HvPHT１;１．Plant,CellEnviron,２０１１,３４:６８１Ｇ６８９．
[２８]ShenH,ChenJ,WangZ,etal．RootplasmamembraneH＋Ｇ

ATPaseisinvolvedintheadaptationofsoybeantophosphorus

starvation．JExpBot,２００６,５７:１３５３Ｇ１３６２．
[２９]ZhangR,LiuG,WuN,etal．AdaptationofplasmamemＧ

braneH＋ＧATPaseandH＋ pumptoPdeficiencyinriceroots．

PlantSoil,２０１１,３４９:３Ｇ１１．
[３０]Zeng H,LiuG,ToshinoriKinoshita,etal．Stimulationoof

phosphorusuptakebuammonium nutritioninvolvesplasma

membraneH＋ ATPaseinriceroots．PlantSoil,２０１２,３５７:

２０５Ｇ２１４．
[３１]GrunesDL．Effectofnitrogenontheavailabilityofsoiland

fertilizerphosphoroustoplants．AdvAgron,１９５９,１１:３６９Ｇ

３９６．
[３２]MillerM H．Effectofnitrogenonphosphorusabsorptionby

plants//CarsonW．ed．ThePlantRootandItsEnvironment．

Charlottesville:Univ．PressofVirginia,１９７４,６４３Ｇ６６８．
[３３]SmithFW,JacksonW A．Nitrogenenhancementofphosphate

transportinrootsofZeamaysL:I．Effectsofammoniumand

nitratepretreatment．PlantPhysiol,１９８７,８４:１３１４Ｇ１３１８．
[３４]JingJ,RuiY,ZhangF,etal．LocalizedapplicationofphosＧ

phorusandammoniumimprovesgrowthofmaizeseedlingsby

stimulatingrootproliferation and rhizosphere acidification．

FieldCropsRes,２０１０,１１９:３５５Ｇ３６４．
[３５]CrawfordN M,GlassAD M．MolecularandphysiologicalasＧ

pectsofnitrateuptakeinplants．TrendsPlantSci,１９９８,３:

３８９Ｇ３９５．
[３６]WuP,MaL,HouX,etal．PhosphatestarvationtriggersdisＧ

tinctalterationsofgenomeexpressioninarabidopsisrootsand

leaves．PlantPhysiol,２００３,１３２:１２６０Ｇ１２７１．
[３７]RaghothamaK G,KarthikeyanAS．Phosphateacquisition．

PlantSoil,２００５,２７４:３７Ｇ４９．
[３８]ChangC,HuY,SunS,etal．ProtonpumpOsA８islinkedto

phosphorusuptakeandtranslocationinrice．J ExperBot,

２００８,６０:５５７Ｇ５６５．
[３９]MaathuisFJM,SandersD．MechanismofpotassiumabsorpＧ

tionbyhigherplantroots．PhysiolPlant,１９９６,９６:１５８Ｇ１６８．
[４０]RodriguezＧNavarroA．Potassiumtransportinfungiandplants．

BiochimBiophysActa,２０００,１４６９:１Ｇ３０．
[４１]AlvarezＧPizarroJC,GomesＧFilhoE,PriscoJT．NH４

＋ＧstimＧ

ulatedlowＧK＋ uptakeisassociatedwiththeinductionofH＋

extrusionbuttheplasmamembraneH＋ＧATPaseinsorghum

rootsunderK＋deficiency．JPlantPhysiol,２０１１,１６８:１６１７Ｇ

１６２６．
[４２]KonstantineD．Balkos,HerbertJ．Optimizationofammonium

acquisitionandmetabolismbypotassiuminrice(Oryzasativa

L．cv．IRＧ７２)．Plant,CellEnviron．２０１０,３３:２３Ｇ３４．
[４３]FloortenHoopen,TraceyAC,PaiPedas,etal．Competition

betweenuptakeofammoniumandpotassiuminbarleyandArＧ

abidopsisroots:MolecularmechanismsandphysiologicalconＧ

sequences．JExperiBot,２０１０,６１:２３０３Ｇ２３１５．
[４４]GajdanowiczP,MichardE,Sandmann M,etal．Potassium

(K＋ )gradientsserveasamobileenergysourceinplantvascuＧ

lartissues．ProcNatlAcadSciUSA,２０１１,１０８(２):８６４Ｇ

８６９．

０１１ 中国水稻科学(ChinJRiceSci)　第３０卷第１期(２０１６年１月)


