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　　钾是高等植物细胞中一个重要的营养元素 ,与植物

组织分化和细胞特殊转运有密切的联系 ,钾也被称为

“品质元素”。钾是以无机离子的形式被植物吸收的 ,但

是 ,植物组织中 K+的含量并不与环境中的钾元素的含

量对应。细胞中 K+浓度较高 ,一般维持在 100 ～ 120

mmo1/ L ,而土壤中 K+浓度较低 ,通常在 100 ～ 1 000

nmol/L 之间。植物根系能够逆浓度梯度吸收 K+ ,而且

可以保持细胞质中的K+浓度相对稳定 ,因此 ,研究钾营

养及植物根系吸收 、转化钾机理为近年来的研究热点。

1　K+的生理功能

K
+
是植物细胞中含量最丰富的阳离子之一 ,对生

物体具有重要的生理功能。土壤中增施钾肥能显著影

响树体的生长 ,增加植物组织中 K
+
含量 ,对生长的影响

系数为 0.709 ,对树体整体影响系数为0.56
[ 1]
。

K+能促进细胞内酶的活性。细胞内有 50多种酶

或完全依赖于 K+ ,或受 K+的激活 ,如丙酮酸激酶 、谷胺

合成酶 、6-磷酸果糖激酶等都能被 K+激活[ 2] 。K+对酶

的激活同其他一价阳离子一样都是通过诱导酶构象的

改变 ,使酶得以活化 ,从而提高催化反应的速率 ,在某些

情况下 K+能增加酶对底物的亲和力 ,K+对膜结合ATP

酶也有激活作用 , K+可能参与 tRNA 与核糖体结合过

程中的几个步骤 ,参与蛋白质的合成[ 3] 。K+在细胞内外

不同浓度的分布是形成细胞跨膜电势的一个重要原因。

作为植物细胞中最丰富的阳离子 ,K+是平衡负电荷的

主要阳离子因而对阴离子(如 NO-
3 、苹果酸根等)的长距

离运输也十分重要
[ 4]
。K

+
能调节植物体的许多生理功

能 ,如增强植物光合作用 ,增强植株体内物质合成和转

运 ,提高能量代谢等。在非盐生植物中 ,K
+
在细胞的渗

透调节中起着重要作用 ,如气孔保卫细胞中的 K
+
与相

伴随的阴离子浓度变化是引起气孔运动的主要原因
[ 5]
。

酚类物质与植物病害的关系密切 ,近年来国内外的

研究十分活跃。酚类物质是植物重要的次生代谢物质 ,

参与许多生理过程如氧化还原反应 、木质化形成 、刺激

反应和对毒素活性的反应等
[ 6]
。酚类物质中的肉桂酸、

香豆素、咖啡酸 、阿魏酸 、绿原酸等单元酚都具有一定的

抗微生物活性 ,并抑制病原菌产生的细胞壁降解酶的活

性 ,从而增强植物抗病性
[ 7]
。在酚类物质代谢中相关酶

的活性变化在植物抗病反应中起重要作用 ,其中苯丙氨

酸解氨酶(PAL)、多酚氧化酶(PPO)、过氧化物酶(POD)

等防御酶活性与植物的抗病能力呈正相关
[ 8]
。施钾有

利于植物体内与酚类物质代谢相关的酶的活性保持在

较高水平 ,增加酚类物质含量 ,降低一些病害的发

生
[ 9 ,10]

。

施钾可促进碳代谢 ,提高植物组织含糖量
[ 11]
。研究

表明钾有利于提高小麦茎秆中果聚糖 、蔗糖 、果糖和葡

萄糖在灌浆期间的积累 ,促进灌浆后期果聚糖的降解及

蔗糖 、果糖和葡萄糖的输出
[ 12]
。钾对甜玉米和甘蔗茎秆

含糖量影响较大 ,在一定钾量范围内 ,茎秆含糖量随施

钾量的增加而增加 ,而过度施钾会降低茎秆含糖量 ,导

致糖代谢失调
[ 13]
。Li等研究发现施用氮磷钾可以增加

旗叶中蔗糖的积累和麦粒中淀粉的积累 ,N和 K营养在

旗叶中能增加糖含量
[ 14]
。N 、P 、K营养能增加旗叶中蔗

糖合成酶活性 ,N 、P 、K营养增加了麦粒的糖和淀粉含

量 ,而且K营养的效果最为明显 , P 营养增加了多糖的

积累 ,K营养提高了麦粒的多糖胶质。

2　植物对K
+
的吸收机制

植物的长期演化获得了某些机制 ,以从广泛变化的

K +浓度中获得钾营养。尤其是 Epstein等的开创性工

作 ,他假定 K+吸收可以用经典的酶动力学描述 ,并将

K +吸收分为2个机制:机制Ι是指K+吸收服从Michae-

lis-Menten动力学 ,并在低外部 K+浓度(0.001 ～ 0.200

mmol/ L)下起作用(高亲和力);机制 Ⅱ是在高的外部

K +浓度(1 ～ 10 mmol/ L)下起作用(低亲和力)[ 15] 。高亲

和力吸收为主动机制 ,因为吸收是逆 K+电化学势梯度 ,
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可能与 K+-H+或 K+-Na+的协同运输相关 ,低亲和力

吸收为经由 K+选择性通道的被动运输。生物有多条

K+转运途径 ,真核细胞膜上存在的 Na+-K+ ATPase 是

高亲和 K+吸收转运体和组织特异的 K+通道[ 16] 。植物

吸收离子涉及到质膜上的转运蛋白 ,膜转运蛋白分为载

体蛋白和通道蛋白两类。植物对 K+的被动吸收主要通

过K+通道完成 ,主动吸收通过载体蛋白来完成。植物

对K+的吸收以主动吸收为主。

2.1　低亲和性 K+吸收系统

2.1.1　K+通道　低亲和 K+吸收转运是在外界 K+浓

度为 mmol/L级时进行的 ,并且在生理浓度范围内不会

达到饱和 ,这主要由离子通道完成。离子通道一般认为

是细胞膜中由大分子组成的孔道 ,可被化学或电化学等

方式激活 ,从而控制离子通过细胞膜的顺势流动。它属

于膜蛋白分类中的B型蛋白 ,通常由几个跨膜的亲水区

构成。离子通道在质膜上的作用主要是调节离子在膜

两侧的分布 ,为离子跨膜运转的主要途径。离子在跨膜

电化学势的作用下进行运输 ,不需要加入其他任何形式

的自由能。电化学势梯度包括化学势梯度和电势梯度

两方面 ,离子的运输方向取决于这两种梯度的大小。

2.1.2　K
+
通道家族　迄今已从多种植物或同种植物的

不同组织器官中分离到多种 K
+
通道基因 ,它们具有不

同的特性和作用。根和茎中皮层 、根毛及木质部 、韧皮

部的 K+通道特别与 K+吸收运输相关联。植物中首先

被鉴定出的 K+运输基因为 K AT1和 AK T1[ 17] 。根中

低亲和力 K+吸收被认为通过 K+内向整流通道进行。

通过膜片钳分析和Km值判断 ,在玉米和拟南芥的根皮

层、小麦根表皮中有这类通道存在 ,使 K+沿着一个方向

向内的 K+电化学势梯度进入根内。KAT 1被认为是提

供一种低亲和力 K+吸收进入保卫细胞的途径 ,在气孔

开放和关闭中扮演着重要角色。类似的 K+通道基因

KST1从马铃薯中克隆出来 , KST1mRNA原位杂交表

明其主要位于保卫细胞 ,可能是 KAT1在马铃薯中的一

个功能性同源体。与K AT1不同 ,AKT1主要在根中表

达 ,特别是在成熟根表皮 、皮层和内皮层 ,这些部位有较

大的 K+内流发生。AK T1负责从土壤中通过顶端根细

胞以低亲和力方式吸收 K+。ZMK1和 ZMK2是从玉

米胚芽鞘中分离的 K
+
通道基因

[ 18]
,它们分别在皮层和

脉管系统表达。两者在卵母细胞中的表达表明 ,ZMK1

通过外部酸化激活 K
+
内向整流通道 ,而ZMK2依电压

独立性及质子禁止性通道方式调节 K
+
电流。AK T3为

从拟南芥 cDNA库中分离出的 K
+
通道基因

[ 19]
,它主要

在韧皮组织表达。用卵母细胞中的异源表达和电压钳

分别研究其生理学功能和电特性 ,发现它只受膜电势的

微弱调节 ,外部酸化通过减少单通道传导性而减少了宏

观电流。AK T3通道可能参与了韧皮部装载卸载过程

中的 K+运输。通过 RNA凝胶分析和 PCR技术 ,从拟

南芥中鉴定的2个基因 AK T2和 AK T3在源和库的韧

皮组织中均有存在[ 20] 。植物胁迫激素 ABA 能增加

AK T2转录的数量 ,显示 AK T2对于干旱可能有某些反

应。

2.2　高亲和力转运体及高亲和力 K+吸收机制

2.2.1　高亲和力 K+转运体　高亲和力 K+吸收基因的

克隆标志着植物 K+营养研究的巨大突破[ 21] 。HKT1

在酵母细胞中表达的 K+吸收动力学表明 ,它是一个高

亲和力转运体。在非洲爪蟾属卵母细胞中的异源表达

表明 , HK T1mRNA 在外部存在 K+时引起较大的内向

电流 , HKT1mRNA的定位表明 ,它均匀地分布在整个

根皮层 ,它可能作为一个根原生质膜高亲和力转运体。

HK T1也在茎和叶的维管组织中低丰度表达。从拟南

芥和大麦中又发现新的植物 K
+
吸收转运体基因家族

HK T , HAK1 ,AtKUP1 , ATKUP 1和 ATKUP 2 ,他们能

够补充K
+
运输缺陷的E.coli三倍突变体

[ 22]
。充分表达

AtKUPI的转基因拟南芥悬浮细胞在外部微摩尔浓度

时 K
+
吸收增加 ,并具有一确定的 Km值 ,表明 AtKUP1

在体内表现出一个高亲和力钾吸收行为。在 K
+
转运系

统的分子鉴定方面 ,通过对水稻的数据库和 cDNA克隆

的搜索 ,已鉴定了 17个K
+
t ransporter基因 ,证实了这些

基因编码的蛋白质具有钾内流和外流转运的功能 ,并用

GFP 标记的瞬时表达技术对其在细胞中的定位进行了

研究 ,证明它们在根系高亲和性吸收等方面起作用[ 23] 。

已鉴定到在植物中有多个基因家族负责钾吸收转运方

面的工作 ,它们是:Shaker、KCO 、Trk / HKT transport-

ers 、KUP/HAK/KT transporters , K+/H +反向转运体

家族[ 24] 。

2.2.2　高亲和性 K +吸收的机制　植物对低浓度 K+

(<1 mmol/ L)的吸收以主动吸收为主 ,主动吸收通过

载体蛋白来完成 ,这种吸收机制称为高亲和吸收。高亲

和吸收服从简单的Michaelis - Menten 动力学方程。较

早所研究的原生质膜 H+-ATP 酶的一个关键特性就是

K +的特殊刺激 ,因此 ,这个酶被称为“K+刺激的 ATP

酶” ,早期研究认为 K+的刺激反映酶对阳离子的实际运

输 ,ATP 酶活性的 K+刺激表明它与 K+吸收有某些相

关
[ 25]
。植物根细胞高亲和性 K

+
吸收很可能是靠水解

ATP 提供能量的 K
+
泵或 K

+
/H

+
交换泵。在大麦 、小

麦 、燕麦和玉米的一项研究中 ,膜组分中 ATP 酶活性的

K
+
刺激与 K

+
吸收进入其根的速率相关。燕麦和玉米

的研究还表明 ,原生质膜 ATP 酶活性的 K
+
刺激的复杂

动力学过程与 K
+
吸收进入根组织的动力学过程相似。

Maathuis等首先利用膜片钳技术对拟南芥根细胞高亲

和性 K
+
吸收机制进行了研究 ,对拟南芥根表皮和皮层

细胞的全细胞电流记录显示 ,当外界溶液中加入微摩尔

49



·专题综述· 北方园艺 2008(2):48～ 51

浓度的 K+时 ,产生小的内向电流 ,随 K+浓度的增加 ,电

流增大 ,电流/电压关系显示 K+的平衡电位 E K+比逆

转电位 Ere更负 ,说明 K+的运转偶联着另一离子作为

驱动力[ 25] 。他们对 4种可能的供能方式作过研究:Na+

偶联;Ca2+偶联;H+偶联;K+-ATPase ,当加入与 K+等

量的 Na+时 ,即使微摩尔水平的 Na+也能抑制膜的去极

化 ,这排除了K +的转运以 Na+的同向运输作为驱动力

的可能。在电极液中加入l mmol/L ATP ,未能加强内

向K+电流 ,所以也排除了 ATP 驱动的 K+泵参与高亲

和性 K+吸收的可能 ,同样 ,跨膜5 000倍的 Ca2+对内向

K+电流也没多大影响 ,相反 ,改变膜两侧的 H+梯度对

内向 K+电流产生了很大的影响。当把胞外 pH 由 4.5

提高到 5.5时 ,内向K +电流由 24μA/mm2降到 11μA/

mm2 。对 pH 梯度是否确实驱动高亲和性 K+吸收需要

考虑内向 K+电流的逆转电位 ,如果质子梯度作为高亲

和性 K+吸收的驱动力 ,那么逆转电位一定依赖于K +和

H+两者的平衡电势。

3　K+吸收的调节

虽然克隆得到了低亲和力 K AT 1 , AK T1 ,KST1 ,

AK T2和高亲和力 HKT1的 K
+
运输体基因 ,但这些运

输体怎样调节细胞K
+
水平却不很清楚 ,但介质 K

+
浓度

对两个 K
+
吸收系统具有调节作用。

3.1　高亲和力系统的缺K
+
诱导

高亲和力系统的缺钾诱导 , K
+
对它本身的吸收行

为表现为饥饿诱导和反馈抑制。K
+
在分子水平上的转

运调控主要包括:转录水平的调控 、异四聚体作用 、调控

蛋白的鉴定以及电压 、pH、Ca
2+
和环核苷酸的调控等方

面。研究者发现 ,许多类型的 K
+
转运系统是由大的基

因家族编码的 ,而来自同一家族的不同成员在各种组织

中的表达又有所不同 ,推测这种表达的多样性在 K
+
转

运的调控中起着核心的作用 ,它允许细胞按照其生理功

能的需求来控制K
+
通透的性质和水平。早期的(电)生

理方法已显示植物在细胞和整株水平上行使的众多功

能都参与 K
+
流量的调节 ,由于K

+
在构成植物细胞膨压

中起着主要的作用 ,K
+
转运系统被认为是控制细胞生

长的主角。近来主要是在两类顶端生长模型细胞:根毛

和花粉中所进行的分子水平的研究为这种假设提供了

直接的支持。

Glass阐明了根高亲和力转运系统控制 K
+
水平的

机制。他认为在大麦根中 ,随着内部 K+浓度的不断增

加 ,K
+
吸收的 Km值增加 ,而且这种向较低亲和力系统

迁移的趋势表明 ,K
+
转运蛋白通过变构控制 K

+
吸收。

并且他认为 ,随细胞质 K
+
增加 ,K

+
逐渐结合在 K

+
转运

体的面向细胞质面的4个变构位点上 ,当所有 4个位点

都完全被 K+占据时 ,引起构象改变 ,减少了转运体对

K+的亲和力[ 26] 。

目前已有关于拟南芥在转录水平上对低钾胁迫响

应的大量数据信息[ 27] 。Kang 等利用比较蛋白质组学分

析经 K+处理3 h和 7 d的拟南芥幼苗中蛋白质的表达

差异 ,以寻找在低钾胁迫初期及后期对低钾响应的蛋

白。这些基因编码的蛋白包括转录因子、蛋白激酶 、磷

酸酶 、参与植物激素合成或信号、参与碳及能量代谢及

与信号转导途径相关的蛋白如:14-3-3蛋白 、小G蛋白。

推测这些蛋白可能在响应胞外 K+状态变化与促进维持

胞内 K+平衡的基因表达改变的信号转导途径中具有重

要作用[ 28] 。利用模式植物研究钾营养机制并寻找低钾

敏感基因资源是一种有效的方法 ,已有利用基因芯片、

蛋白质组技术对野生型拟南芥响应低钾胁迫的机制的

研究[ 29] 。

3.2　低亲和力系统的缺钾诱导

低亲和力系统在大麦、黑麦草和玉米中对 K+状态

不敏感 ,在向日葵和拟南芥中K+吸收和 K+通道活性因

K +饥饿而轻微增加[ 30] 。在油菜中 ,供应不同浓度 K+

时 , AK T1基因有明显的高水平表达 ,当撤去 K+时没有

改变 AK T1的表达水平 , AK T1在油菜中可能是结构性

的表达。

Maathuis和 Sanders研究了拟南芥根中低亲和力单

通道活性 ,表明 K+从高到低的改变导致内向整流通道

活性的增加。进一步的试验发现 ,无论短期或长期 K+

饥饿 ,AKT1基因的表达都没有增加。也就是说 ,因为

K +浓度的改变 ,是通道活性而不是基因表达受到调节。

植物 K+通道活性调节的分子机制可由哺乳动物 K+通

道 β亚基的克隆得到启示 ,即 K+通道亚基可以通过阻

塞通道孔而引起通道失活[ 31] 。

油菜中的 AK T1基因水平未受外部 K+浓度的影

响 ,使人认为 AK T1是一个 K+吸收的结构性组分。但

是 ,K+饥饿的小麦苗中时间依赖性内向整流 K+通道电

流的数值和发生频率增加 ,原因是 K+从介质中撤去后 ,

根中编码 K+通道的 TaAK T1mRNA 水平上调 ,

TaAK T1表达增加。AK T1在酵母中的表达及在拟南

芥根中的自然表达已证明 , AK T1能调节微摩尔范围的

高亲和力 K+吸收 ,这些和小麦根中 TaAK T 1mRNA及

K +的饥饿诱导都说明 K+通道有可能既是结构性的又

是可诱导的。Cao 等研究了表达水平导致的 K+通道

K AT1的调整 ,他提出几个假定来解释 K+通道不同表

达水平带来的生物物理特性的差异 ,过分表达使得转录

后修饰反应如:RNA编辑 、磷酸化、通道-通道反应达到

饱和 ,ATP 和其他细胞因子调节 KAT 1激活[ 32] 。通道

分子可以在高聚集密度下相互作用。通道的群生在原

生质膜上形成一个极性位点 ,这种极性位点在植物 K+

运输过程中是需要的[ 33] 。

4　研究前景与展望

50



北方园艺 2008(2):48～ 51 ·专题综述 ·

目前已经从植物中克隆出多个编码 K+通道和 K+

转运体基因。对通道基因的分子结构特别是负责选择

性和膜电压感应的通道孔进行了生物物理学和电生理

学等方面的研究 ,以研究结构与功能的关系 ,初步探索

了不同离子选择性通道结构特征和离子通道活性及表

达水平的调节机制。目前对于同一类钾转运体基因在

不同基因型植物中的基因表达 、活性等方面的差异 ,或

不同基因型植物可能具有的钾离子转运体基因组成的

差异性研究不多 ,此项研究是育种学家和植物营养学家

选择培育耐低钾或高效吸钾用钾基因型的重要途径。

钾离子通道 、高亲和力转运体和 H+-ATP 酶属于膜

蛋白 ,因此基因调控、转录 、翻译水平 ,蛋白修饰和蛋白降

解等许多分子水平的因素会影响通道活性及在钾营养中

的作用 ,此方面研究有助于揭开钾营养的分子机制。

外界因素如营养胁迫 、水分胁迫 、激素调节也可能

影响钾离子通道的表达和活性。高效营养基因的分离

和克隆及转基因操作 ,是未来培育高营养效率作物的一

条重要途径。
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