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植物对土壤紧实度的反应1

刘晚苟 � 山 � 仑 � 邓西平 (中国科学院水利部水土保持研究所,陕西杨凌 712100)

Responses of Plant to Soil Compaction
L IU Wan�Gou, SHAN Lun, DENG Xi�Ping ( I nstitute of Soil and Water Conser vation, The Chinese A cademy of Sciences and

M inistry of Water Resources, Yangling , Shaanx i 712100)

� � 提要 � 概述了土壤紧实度对植物生长、水肥吸收、产
量和水分利用效率的影响以及植物对紧实度反应机制的研

究现状。

� � 关键词 � 植物 � 土壤紧实度 � 反应

� � 土壤紧实度( soil compact ion)是衡量土壤紧实

程度的指标, 一般用容重表示。土壤紧实度提高,

土壤硬度也增大。土壤硬度以土壤强度 ( soil

st rength)或土壤机械阻力或阻抗 ( soil mechanical

resistance 或 soil mechanical impedance)或贯入阻力

( penet rat ion resistance)表示。土壤紧实度对植物

生长和作物产量的影响是全球关注的问题。重型

农业机械和其他耕作措施等人为因素以及土壤干

旱等自然因素都会使土壤紧实度产生变化,从而影

响植物赖以生存的土壤环境中水肥气热的状况, 影

响植物的生长和作物的产量。本文对这一问题的

研究状况作一概述。

1 � 土壤紧实度对植物生长的影响

1. 1 � 对植物地上部分的影响 � 土壤紧实度对植物

地上部分生长影响的研究有不同的结果, 多数研究

表明, 生长在紧实度高土壤中的植物无论是株高还
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是地上部干物质量都较生长在紧实度低的土壤中

的低[ 1~ 3]。这种影响甚至在第一片叶完全展开之

前,即幼苗生长仍依靠种子储藏物阶段发生
[ 4]
。高

土壤紧实度对植物地上部分生长的影响不仅表现

在叶片扩展速度减慢,而且表现在单叶面积减小和

叶片厚度变薄, 叶片变薄可能是栅栏组织细胞变短

的结果
[ 4]
。但 Goodman 和 Ennos

[ 5]
认为高土壤强

度对植物地上和地下部都有影响,但不明显。甚至

有的研究者认为对地上部没有影响[ 6]。造成这些

不同结果的原因虽然与植物种类有关,更主要原因

可能是土壤水分的差异。许多研究者认为紧实度

对植物的影响是间接的, 可能是通过改变土壤的水

肥气热状况起作用的。如叶片生长的变化往往是

由于紧实度引起土壤水分亏缺程度所致
[ 7]
。紧实

的干旱土壤通常也有高机械阻力, 很难区分是土壤

水势的影响还是机械阻力的影响。Young 等[ 8]在

改变培养介质砂的紧实度而肥、水气充分供应的实

验中观察到, 小麦和大麦在根系受到机械阻力后

10 min内叶片伸长速度降到最低值,这充分说明机

械阻力对叶片生长有直接影响。

1. 2 � 对根的影响
1. 2. 1 � 根生长及伸长速度减慢 � 土壤紧实度对根

生长的影响的研究结果较为一致, 即在紧实土壤中

根系生长速度减慢。据报道,当土壤容重达 1. 4 g 

cm
- 3
时, 豌豆根的生长速度仅为生长在 0. 85 g 

cm- 3中的 65% [ 9]。Bengough等[ 10]报道,增加豌豆

根的阻力, 根产生胁迫反应, 30 min内根伸长速度

减小 50% , 当压力解除后, 生长速度有轻微增加。

Rosolem 等[ 11]报道,当土壤强度达 2. 5 MPa 时, 根

的生长完全被抑制。机械阻力使根伸长速度减慢

主要原因有二: 一是分生组织细胞分裂速度减慢;

二是细胞长度缩短 (不是体积减小)
[ 12]
。Pas�

sioura[ 13]认为土壤机械阻力引发根部产生激素, 调

节了根部伸长速度也是原因之一。

1. 2. 2 � 根形态发生改变 � 生长在紧实土壤中的根
变短变粗[ 14]。Bengough 等[ 15]报道, 豌豆根在距根

尖 2 mm处迅速增大, 然后直径保持不变, 直到距

根尖 10 mm 处再增粗。Atw ell[ 3]认为这是由于细

胞直径增大而长度略为减小造成的。Bengough

等[ 15]对细胞体积增大提出两种假想: ( 1)细胞切向

壁松弛而轴向壁紧密促使细胞径向膨胀; ( 2)由于

轴向阻力的影响,根尖细胞的膨压增加到足以克服

径向屈服阈值 ( y ield threshold) 和外界压力之和。

根直径变粗的可能生理意义是其更能抵御弯曲和

增加克服轴向阻力的能力。

De Freitas等
[ 16]
报道,生长在紧实土壤中的玉

米的根,其侧根发生形式也发生变化。这些形态变

化包括直径变粗,小侧根和根毛数增加以及改变方

向等[ 17, 18]。这是由于紧实土壤中大孔隙的短缺与

孔隙的不连续,致使根不得不改变其形态或结构来

穿过硬土层的结果。

2 � 植物对土壤紧实度反应的机制

2. 1 � 根细胞膨压增大 � Clark 等
[ 19]
发现生长在陶

瓷片缝隙的豌豆根细胞的膨压比对照的高,这种膨

压在解除压力后 90 m in内可继续维持。根受机械

阻力后细胞膨压提高是根适应性的积极反应,可为

克服土壤阻力提供额外生长力
[ 20]
。Atw ell

[ 3]
认为,

在外界渗透势不变情况下,膨压提高是由于根伸长

区生长缓慢,渗透物质通过韧皮部运送到根尖积累

从而使根尖细胞渗透势降低的结果。但有的实验

未见到膨压增大的现象
[ 15, 21]

。Atw ell 和 New�
some[ 21]最先采用细胞压力探针测定了从土壤中取

出来的根的细胞的膨压,这种技术对人们了解受机

械阻力胁迫后细胞膨压和细胞壁特性的变化情况

提供了可能。但目前人们还无法用压力探针进行

根的原位观测。

Bengough 等[ 9]报道, 当豌豆幼苗根穿过紧实

层进入松软土壤时,根的伸长速度不能立即恢复到

生长在松软土壤中整条根的伸长速度, 根伸长速

度要过数天后才能恢复到正常水平,这说明机械阻

力对根生长影响的后续性。后来 Bengough 等
[ 15]

又分别测量紧实和松软土壤中生长一定时间后转

移到水培液中豌豆根的伸长速度和液泡的渗透压,

发现紧实土壤中的根转移到水培液 10 多个小时,

其渗透压能恢复到后者的水平,而前者根的伸长速

度则需 70多个小时才能接近后者的水平。引起这

种胁迫后续性的原因可能是机械阻力使根细胞壁

的特性[包括细胞壁的伸展性( ex tensibility )和屈服

阈值]发生改变之果, 当然也不排除激素的作用。

2. 2 � 根对机械阻力的感知和信号载体 � 紧实土壤

中的植株生长减慢可能是各种信息交换改变的结

果,随之是生理生化过程的变化。这些信息可能包

括水的和非水的,由于在水分供应充足且叶水势没

有变化的情况下,生长在紧实土壤中的植物生长速

度也减慢, 所以水信号这一因素是不存在的[ 22]。

非水信号可能有营养的和激素引起的, Andrade
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等[ 4]在向日葵实验中未见到植株有营养缺乏症状,

相反 Bar�Tal等[ 23]见到受阻的番茄根系吸收营养

的能力反而会提高, 因此营养缺乏这一因素也可以

排除。越来越多的研究认为激素是根感知土壤机

械阻力信号载体。已报道的激素有生长素和乙

烯[ 24] , 细胞分裂素和赤霉素[ 22]以及目前受到广泛

关注的ABA。大量文献认为ABA参与植物对紧实

度的反应[ 9, 25, 26]。有的研究者认为根感知土壤阻

力的部位在根尖[ 18] ; 有的认为根冠根尖都能感

知
[ 17]

,还有的认为从根尖到伸长区都能感知机械

阻力[ 27]。

2. 3 � 信号的传递和叶对根信号的反应 � 目前普遍

认为根合成的 ABA 是通过木质部运输到地上部

的。有报道指出, 向日葵木质部中 ABA 浓度与根

系所受到的土壤机械阻力强度成正比例[ 25]。木质

部中 ABA的浓度还可能受木质部的 PH 值和液流

速度的影响( Hurley, 私人通信)。

许多研究报道, 生长在高紧实度土壤中的植株

叶水势和叶细胞膨压与生长在低紧实度土壤中的

没有差别, 而气孔导度下降[ 25, 28, 29] , 即使部分根受

到机械阻力的胁迫也是如此
[ 27]
。Passioura 和

St irzaker[ 30]指出,生长在太紧或太松土壤中的根在

由于根系生长受抑制或根土接触差而影响其吸收

水分和养分能力之前就能感知不利的土壤条件, 他

们称之为前馈反应( feed forw ard reaction)。前馈反

应是根对土壤阻力的直接反应。这种!前馈∀可为

植物对环境变化的反应事先提供通知 ( advance

w arning) , 这表现为气孔导度降低和生长速度减

慢,从而防止将来水肥亏缺对植物带来更大的伤

害。Mulholland等[ 31, 32]报道, 生长在紧实土壤中

的大麦表现出根茎生长速度降低和木质部中 ABA

浓度增高, 并且 ABA 浓度伴随气孔导度的下降而

提高。Saab 等[ 33]认为 ABA 浓度提高是植物对低

水势环境的反应。他们在采用一种能够产生 ABA

但可以用类胡萝卜素抑制剂 Fluridone抑制其 ABA

产生的野生型玉米和由于这种玉米本身不能合成

类胡萝卜素因而不能产生 ABA的野生型玉米突变

体Vp5为材料的实验中观察到, 当水势抑制野生

型玉米幼苗地上部生长时, 其根继续生长,但 Vp5

植株或用 Fluridone处理过的野生型玉米植株则相

反。Mulholland 等[ 31, 32]认为在紧实环境条件下

ABA也有这种作用。在容重 1. 6 g cm- 3的土壤条

件下, 他们发现能产生 ABA 的野生型大麦 Steptoe

叶片伸长速率明显比 ABA 缺乏型大麦突变体

Az34的要快,同时发现, 无论是从根还是直接从木

质部外施以 ABA, 突变体 Az34的叶片伸长速率可

以提高到 Steptoe的速度。他们进一步把野生型大

麦木质部液汁注射到 Az34中也呈现同样的效果。

这个实验充分说明ABA对大麦抵御土壤机械阻力

维持其叶片生长有积极作用。

3 � 土壤紧实度与根系的水肥吸收

� � 根系吸水能力决定于土壤导水率、根系导水率

和单位体积土壤中的根长即根长密度。紧实可以

提高土壤的导水率,特别是在土壤干旱条件下紧实

可以大大提高土壤的非饱和导水率[ 34]。干旱条件

下,根土界面阻力通常是限制根对土壤水分吸收的

主要阻力。Passioura
[ 13]
认为,在疏松土壤中的根虽

然生长很快,但由于根土接触面和根与土壤液相接

触不足,根的导水率很小, 因而根系吸收水分和养

分的能力受到限制。根土界面阻力尤其容易在特

别砂性和疏松土壤中发生
[ 35]
。在特别砂性和疏松

土壤中,由于根土界面阻力阻止土壤水分向根表面

运动, 因而根表皮细胞中水分平衡被打破, 细胞收

缩,根土界面阻力进一步扩大。

土壤紧实度也影响根系对营养的吸收,从已有

的报道来看,总的趋势是紧实度高有利于根系对营

养的吸收,至少对单根是如此。有报道指出, 生长

在缺镁土壤中的燕麦可采用压紧土壤的方法提高

其根对镁的吸收能力,从而使燕麦的生长速度提高

许多倍[ 36] ;生长在低磷土壤中的玉米, 如果不扰动

土壤, 则玉米生长很好,但如果土壤被犁过,则玉米

显示出严重的缺磷症[ 37]。Atw ell[ 3]指出,生长在紧

实土壤中的小麦根变短变粗,因而其与土壤的接触

变得紧密,同时根分泌大量粘性物质使根土紧密相

连,这种紧密的接触可以有效地提高根系对土壤中

难溶性营养物质的吸收。

土壤容重从两方面影响根系吸收水分和营养

元素的能力,一方面容重大,根土接触紧密,使更多

水分和营养元素进入根生长区,从而提高单根的吸

收能力;另一方面则由于高容重会降低总根量, 以

至总的吸收量还是有减少。但地上部的生长量也

减小, 所以吸收的水肥相对可以满足地上部生长的

需要。

4 � 根遇到的土壤阻力

� � 根在土壤中受到的阻力包括两部分: 径向阻力

和轴向阻力。径向阻力表现为根土摩擦阻力, 而轴
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向阻力则表现为根破碎土壤的阻力[ 38]。根在土壤

中受到的阻力主要是轴向阻力,摩擦阻力相对小得

多
[ 39]
。目前有关根在土壤中受到的实际阻力的报

道很少,因为这类实验的困难较大。一般用土壤硬

度计( so il penetrometer)测量土壤的相对阻力,之所

以称之为相对阻力是因为用硬度计测得的土壤阻

力远远大于根系受到的实际土壤阻力,并且土壤越

紧用硬度计测得的阻力与根实际所受到的阻力差

距越大[ 40]。从已有的资料来看, 前者的数值是后

者的 2~ 8 倍[ 41]。这可能是由以下因素造成的:

( 1)根有弹性,能弯曲,能沿着曲折路径穿过紧实土

壤,即可避实就虚,而测定用的金属探头只能沿直

线前进; ( 2)通常采用的金属探头直径比根的大, 插

入速度也比根的伸长速度大许多倍; ( 3)用硬度计

测得的摩擦阻力为总阻力的 80%, 而根由于分泌

的粘液和根冠死细胞脱落后的润滑作用, 导致根尖

的摩擦阻力大大减小
[ 42, 43]

; ( 4)根有可塑性, 可以

通过径向直径和轴向长度大小的转换(总体积不

变)来减小阻力,即当径向阻力比轴向阻力大时, 根

通过轴向伸长减小根的直径, 因而径向阻力降低;

反之,增大直径,减小长度也可降低轴向阻力; ( 5)

根在土壤中旋转可以有效地减小阻力。因此在用

土壤硬度计估计根受到的土壤阻力时,如果减去土

壤对金属探头的摩擦阻力则更准确些。

5 � 根穿入土壤的能力

� � 根穿入土壤的能力用最大轴向生长压力表示,

记为�max , 定义为, 根由于受机械阻力的作用而刚

刚完全停止伸长时的单位横切面上受到的压力,

�max越大,根穿透土壤的能力也越大。�max= P- Y,

其中 P 为细胞膨压, Y 为细胞轴向壁屈服阈值。土

壤的温度、通气状况、营养状况、紧实度和水分状况

都可能影响 �max。前两者的影响很小
[ 44, 45]

。Clark

等[ 19]报道,充分供应水分的豌豆根被完全阻挡伸

长后的细胞膨压增大,这可能是伸长受阻后溶质在

根尖中积累的结果
[ 3]
。Rosolem 等

[ 11]
报道盐基饱

和度对棉花根穿过土壤有明显影响, 施用石灰使土

壤溶液盐基饱和度从 40%提高到 50%时能有效防

止生长在阻力为 1. 2 MPa 土壤中棉花根长密度的

降低,他们认为这是由于交换性 Ca2+ 有利于根穿

透紧实层的结果。Walley 等
[ 46]
报道, 当水势从 0

降到- 0. 45 MPa 时, 豌豆根的 �max从0. 66 MPa 降

到0. 35 MPa,这是因为细胞膨压 P= �a- �i( �a 为

细胞质外体渗透势,�i为液泡渗透势) ,在一般情况

下 �a等于土壤溶质势 �s。因此土壤水势降低, 也

引起 �a降低,继而细胞膨压 P 降低,最终引起最大

根生长压力 �max减小。值得注意的是�max的减小幅

度小于 �s 的减小幅度, 即  �max <  �s ,其原因可能

是: ( 1)液泡渗透势 �i随土壤溶质势 �s 的降低而减

小,这是因为根伸长受阻, 以致溶质在根尖中积累

的结果,因此细胞膨压实际减小值小于理论值  P;

( 2)水分胁迫改变细胞壁的机械特性, 使根尖细胞

壁松弛,以致细胞壁的屈服阈值 Y 降低, 根的生长

压力增加。Frensch 和 Hsiao
[ 47]
报道, - 0. 60 M Pa

的渗透势可以使玉米根细胞壁屈服阈值 Y 在 15

m in内从 0. 65 M Pa降到 0. 3 MPa。由此可见根对

水分胁迫有一定的抵抗能力。

许多研究表明,不同植物对土壤紧实度的反应

不同, 特别是表现在根穿透土壤的能力上。

Materechera等[ 14]列出了 22种植物幼苗根穿透土

壤能力差异的结果, 指出直径较大的双子叶植物

[如羽扇豆( L up inus angust if ilius )等]根的穿透能

力比直径较小的禾本科单子叶植物(如小麦等)的

根强。Yu 等[ 48]在以 11个水稻品种为材料的实验

中观察到它们之间根系穿透土壤的能力不相同。

不仅植物种类之间根系穿透土壤的能力不同,即使

是同一植物不同类型根也有差异。Keisling 等[ 49]

报道,大豆的主根不易穿透底土层, 而侧根则能。

Bushamuka 和 Zobel
[ 50]
在玉米和大豆中观察到, 有

的品种的主根能穿透紧实层而侧根不能, 有的品种

则是侧根能穿透紧实层而主根不能,有的品种的主

根和侧根都能穿透紧实层, 有的大豆品种如 Perry

的主根和侧根都不能穿透紧实层。因此在研究紧

实度对植物生长的影响时,应考虑植物种类和根型

之间的差异。这种差异的机制虽然还不清楚, 但这

种现象为培育根系耐紧实土壤的作物品种提供了

依据,也为少耕甚至全免耕提供了应该考虑的因

素。

6 � 土壤紧实度与植物水分利用效率和作物产量
� � 从叶面积的降低和气孔导度的降低, 人们可以

预料到生长在紧实度高的土壤中的植物耗水量会

减少。Zhang 等[ 51]观察到生长在部分板结土壤中

的植物水分亏缺速度比完全生长在疏松土壤中的

慢,并且黎明前的叶水势下降也慢。Laboski等[ 52]

认为紧实层有利于储存更多的水分供植物利用。

Malse 和 Passioura[ 2]指出, 在干旱环境条件下, 植

物由于早期生长受到土壤高紧实度的限制而耗水
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量减少, 从而为后期生长留下更多的有效土壤水

分,以缓解后期特别是水分临界期的水分亏缺, 提

高水分利用效率。如果生殖生长期间降雨稀少, 又

没有补充灌溉, 则在营养生长期间土壤水分消耗过

多势必引起作物大幅度减产。Passioura和 St irzak�
er[ 30]指出,如果植物在土壤水势降到土壤导水率开

始限制土壤供给根系水分速率之前不降低其生长

速度, 则生长速度以指数增加的植物向大灾难发展

的速度将加快。

有人通过计算机模拟实验认为, 容重每增加

0. 3 g cm- 3, 小麦产量将减少一倍[ 53]。但 Ludlow

等[ 54]认为,生长在紧实土壤中的高粱由于根信号

的影响,虽然早期营养生长减小, 但最终籽粒产量

与生长在适宜土壤中的没有差别。St irzaker 等
[ 29]

观察到,尽管大量灌水和施肥, 生长在板结土壤中

的马铃薯,其营养生长仍急剧减小, 但块茎产量并

不受影响。叶菜类蔬菜如莴苣则不同。由此可以

看出, 紧实土壤对经济产量的影响似乎小于对生物

量的影响,并且随着土壤干旱程度的加重, 这种现

象愈加明显。所以在研究土壤紧实度对植物的影

响时必需考虑土壤的水分状况。

7 � 展望

� � 近年来,作物抗旱性的研究已由孤立地研究植

物地上部生理机能对水分胁迫的反应转向结合根

系反应对地上部的影响, 即研究土壤干旱- 根信

号- 气孔运动之间的关系。根系激素不但对根系

而且对整个植株的生长发育都很重要。目前对根

系激素水平有两种调控手段,一种是改变土壤微环

境,另一种是直接外施激素。对前者主要是通过调

节土壤水分状况(如干湿交替、隔行灌溉等)。土壤

干旱与土壤紧实度和土壤强度密切相关, 能不能通

过改变土壤紧实度来调节根系激素水平? 土壤紧

实度- 土壤机械阻力- 根信号- 气孔运动之间的

关系如何? 很值得研究。

人所共知, 太松或太紧的土壤对植物生长都不

利,但以往人们在研究土壤紧实度对植物的影响时

往往只注意高紧实度对植物的不利影响, 而忽视了

低紧实度对植物带来的危害,后者在土质结构疏松

的干旱半干旱地区显得尤为重要。因此加强干旱

条件下低紧实度土壤对植物生长影响的研究也是

值得注意的。

以往研究土壤紧实度对植物生长的影响多数

是用人工压实的土壤进行的, 这与自然土壤特性

有很大差别:此种土壤的整体紧实度空间差异性很

小, 而田间土壤各处之间的紧实度不均匀一致, 孔

隙大小不一样, 即使是分层试验
[ 27]

, 与根在自然

土壤紧实度中的感受差别较大, 在自然土壤中, 当

一部分根系处在较高紧实度土壤中时, 另一部分

根可能正处在紧实度较低的土壤中。因此用人工

压紧的土壤作实验, 其后果是, 不是掩盖植物对土

壤的某些反应, 就是夸张了某些反应。由此看来,

加强植物对自然紧实土壤反应机制的研究十分必

要。

另外,迄今尚未见到植物抗机械阻力遗传学基

础的研究报道。根系在土壤紧实条件下产生 ABA

的机制也需进一步研究,这些问题的解决对培育抗

土壤机械阻力的品种无疑有重要的理论意义。
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Antiporter and Its Relation to Salt Tolerance in Plants

QIU Nian�Wei, YANG Hong�Bing, WANG Bao�Shan ( I nstitute of Plant Stress , Shandong Normal Univ ers ity , Jinan 250014)

� � 提要 � 在概述了 Na+ / H+ 逆向转运蛋白的分子组成、

生化性质、生理功能的基础上, 介绍了此种蛋白对盐胁迫的

响应及其与耐盐性的关系, 并对有关 Na+ / H+ 逆向转运蛋

白的植物耐盐基因工程研究的可行性及前景作了分析和展

望。

� � 关键词 � Na+ / H+ 逆向转运蛋白 � 植物 � 耐盐性

� � Na+ / H+ 逆向转运蛋白( Na+ /H + ant iporter or

exchanger, NHA or NHE)是细菌、酵母、藻类、动物

和高等植物的膜系统上普遍存在的一种转运蛋白,

参与细胞质内的 pH、Na+ 浓度调节及细胞体积变

化等生命活动
[ 1, 2]
。自 1985年 Blumwald 和 Poole

首先在甜菜根部贮藏组织的液泡膜上发现 Na+ /

H+ 逆向转运活性以来[ 3] , 人们相继发现在盐生植

物如滨藜、兼性 CAM 植物冰叶日中花、甜菜等和

较耐盐的甜土植物如大麦、海滨车前、长春花、棉

花、向日葵等的液泡膜上普遍存在着 Na+ /H + 逆向

转运活性。Nass 等[ 4]在酵母的前液泡膜( prevac�
uole)上也发现了一种 Na

+
/ H

+
逆向转运蛋白。大

量实验表明, Na+ / H+ 逆向转运活性的有无和高低

与植物和酵母的耐盐性密切相关, 在高盐浓度下植

物和酵母可以分别通过质膜和液泡膜上的 Na+ /

H
+
逆向转运将Na

+
运出细胞和将Na

+
区域化在液

泡内, 维持细胞质内 Na
+
稳态和 Na

+
/ K

+
比相对稳

定,以适应盐渍环境。因此 Na+ / H+ 逆向转运蛋白

在植物耐盐性中的作用已越来越受到重视。目前

人们已经从细菌、动物、酵母和高等植物中相继获

得了编码 Na+ /H + 逆向转运蛋白的基因。通过转

化 Na+ / H+ 逆向转运蛋白基因以提高植物耐盐性

的基因工程也已展开, 并在高等植物拟南芥( A ra�
bidop sis thaliana)中取得了一定进展

[ 5]
。本文介绍

近二十年来关于 Na+ / H+ 逆向转运及其与植物耐

盐性关系的研究进展,并对有关 Na+ / H+ 逆向转运

蛋白的植物耐盐基因工程的可行性及前景作了分

析。

1 � 分子组成

1. 1 � 蛋白分子的结构和分子量 � 从不同生物中分

离出来的 Na
+
/ H

+
逆向转运蛋白的结构和分子量

有一定差异。Karpel 等[ 6]从大肠杆菌( Escherichia

coli )中分离出编码Na+ / H+ 逆向转运蛋白的 ant 基
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