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　 　 摘要:　 钾(Ｋ)作为植物生长发育所必需的大量营养元素ꎬ是多种酶的关键组分ꎬ广泛参与植物的生理代谢与生

化反应过程ꎮ 然而ꎬ在农业生产中ꎬ土壤有效钾含量常难以满足作物需求ꎬ加上土壤环境退化及人为活动的影响ꎬ植
物缺钾现象普遍存在ꎮ 在长期进化过程中ꎬ植物逐步形成了多种应对低钾胁迫的调控机制ꎮ 本文系统综述了植物响

应缺钾胁迫的生理与分子机制ꎬ重点探讨了缺钾对植物光合作用、水分吸收、酶活性及激素平衡等生理过程的影响ꎬ
并阐述了 Ｋ＋转运系统、信号转导途径、转录调控网络及相关基因表达在植物缺钾胁迫响应中的作用ꎮ 最后ꎬ对未来植

物缺钾胁迫研究的方向进行了展望ꎬ以期为作物耐低钾及钾高效利用的分子育种研究提供理论依据ꎮ
关键词:　 缺钾胁迫ꎻ 钾营养ꎻ 生理响应ꎻ 分子机制ꎻ 转录调控

中图分类号:　 Ｑ９４５.７８　 　 　 文献标识码:　 Ａ　 　 　 文章编号:　 １０００￣４４４０(２０２５)１１￣２２５７￣１０

Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ

ＷＡＮＧ Ｚｅｈａｎｇ１ꎬ２ꎬ　 ＰＥＩ Ｍａｏｓｏｎｇ１ꎬ２ꎬ　 ＬＩＵ Ｈａｉｎａｎ１ꎬ２ꎬ　 ＷＥＩ Ｔｏｎｇｌｕ１ꎬ２ꎬ　 ＧＵＯ Ｄａｌｏｎｇ１ꎬ２

(１. Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅ ａｎｄ Ｐｌａｎｔ Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎꎬ Ｈｅｎａｎ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ Ｌｕｏｙａｎｇ ４７１００３ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ２.Ｈｅｎａｎ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ
Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｃｅｎｔｅｒ ｏｆ Ｑｕａｌｉｔｙ Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｏｆ Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｐｌａｎｔｓꎬ Ｌｕｏｙａｎｇ ４７１００３ꎬ Ｃｈｉｎａ)

　 　 Ａｂｓｔｒａｃｔ:　 Ｐｏｔａｓｓｉｕｍ (Ｋ)ꎬ ａｓ ａｎ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｍａｃｒｏｎｕｔｒｉｅｎｔ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ｉｓ ａ ｋｅｙ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｆ
ｖａｒｉｏｕｓ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｎｄ ｉｓ ｗｉｄｅｌｙ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｒｅａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ. Ｈｏｗｅｖｅｒꎬ ｉｎ ａｇｒｉ￣
ｃｕｌｔｕｒａｌ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｉｎ ｓｏｉｌ ｉｓ ｏｆｔｅｎ ｉｎｓｕｆｆｉｃｉｅｎｔ ｔｏ ｍｅｅｔ ｔｈｅ ｎｅｅｄｓ ｏｆ ｃｒｏｐｓ. Ａｄｄｉｔｉｏｎａｌｌｙꎬ
ｄｕｅ ｔｏ ｔｈｅ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓꎬ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｉｓ ａ ｃｏｍｍｏｎ
ｐｈｅｎｏｍｅｎｏｎ. Ｄｕｒｉｎｇ ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ｐｌａｎｔｓ ｈａｖｅ ｇｒａｄｕａｌｌｙ ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ａ ｖａｒｉｅｔｙ ｏｆ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｔｏ ｃｏｐｅ ｗｉｔｈ
ｌｏｗ￣ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｓｔｒｅｓｓ. Ｔｈｉｓ ａｒｔｉｃｌｅ ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃａｌｌｙ ｒｅｖｉｅｗｅｄ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ
ｌｏｗ￣ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｓｔｒｅｓｓꎬ ｆｏｃｕｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｓｕｃｈ ａｓ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ
ｗａｔｅｒ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎꎬ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ａｎｄ ｈｏｒｍｏｎｅ ｂａｌａｎｃｅ. Ｉｔ ａｌｓｏ ｅｌａｂｏｒａｔｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｒｏｌｅｓ ｏｆ Ｋ＋ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｓｙｓｔｅｍｓꎬ ｓｉｇｎａｌ
ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙｓꎬ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｎｅｔｗｏｒｋｓꎬ ａｎｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｌｏｗ￣ｐｏｔａｓｓｉｕｍ
ｓｔｒｅｓｓ. Ｆｉｎａｌｌｙꎬ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｌｏｗ￣ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｓｔｒｅｓｓ ｗｅｒｅ ｐｒｏｓｐｅｃｔｅｄꎬ ａｉｍｉｎｇ ｔｏ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ

ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｏｆ ｃｒｏｐｓ ｗｉｔｈ ｌｏｗ￣ｐｏｔａｓｓｉｕｍ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ｓｔｒｅｓｓꎻ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ
ｎｕｔｒｉｔｉｏｎꎻ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅꎻ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍꎻ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ

　 　 钾是植物生长发育过程中不可或缺的必需营养
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元素ꎬ在光合作用、酶激活及渗透调节等关键生理过

程中起着重要作用[１]ꎮ 然而ꎬ全球约 ７０％的耕地不

同程度的缺钾ꎬ土壤有效钾匮乏已成为制约作物生

产的主要因素[２]ꎮ 尽管植物已进化出液泡钾储存

与再动员、钾转运蛋白动态调控等适应性机制[３]ꎬ
但长期缺钾仍会导致叶片萎蔫、生物量锐减[４￣５]ꎬ造
成产量损失ꎮ 目前ꎬ相关研究主要集中于钾信号感

知元件的分析鉴定、钾转运体功能调控机制、钾信号

与胁迫应答网络的交叉调控ꎮ 然而ꎬ关于系统整合

植物生理响应与分子调控网络方面的研究较少ꎬ钾
离子信号动态传递与根系构型重塑、气孔运动调控

之间的分子调控网络尚未完全解析ꎬ钾信号与碳氮

代谢途径、激素信号转导通路的互作机制也缺乏系

统性研究ꎮ 本文综述了缺钾胁迫下植物的适应性调

控机制ꎬ从钾转运通道、缺钾信号转导通路、转录调

控网络等层面揭示植物应对缺钾胁迫的层级响应策

略ꎬ以期为作物钾高效利用遗传改良提供理论依据ꎬ
并为钾肥增效技术开发和耐缺钾种质创制提供参

考ꎮ

１　 植物响应缺钾胁迫的生理机制

如图 １ 所示ꎬ缺钾胁迫通过多种途径影响植物

生长发育ꎮ 在光合作用方面ꎬ钾离子通过调节保卫

细胞渗透势调控气孔开闭ꎬ进而影响植物对 ＣＯ２ 的

吸收效率ꎬ同时影响植物叶绿素合成与降解[６￣７]ꎮ 在

水分运输方面ꎬ钾离子缺乏导致细胞膨压下降ꎬ并且

钾离子通过抑制水通道蛋白活性降低水分运输效

率[８]ꎮ 在酶促反应中ꎬ钾离子作为多种酶的激活

剂ꎬ其缺失会直接抑制光合碳同化、呼吸作用及抗氧

化系统[９]ꎮ 缺钾胁迫可重新调整植物体内的生长

素、赤霉素、乙烯和茉莉酸的动态平衡ꎬ使植物适应

缺钾胁迫[１０￣１２]ꎮ

－Ｋ 表示缺钾ꎻＨ＋ ￣ＡＴＰ:Ｈ＋ ￣三磷酸腺苷ꎻＮＡＤＰＨ:还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸ꎮ
图 １　 植物响应缺钾胁迫的生理机制

Ｆｉｇ.１　 Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ｓｔｒｅｓｓ

１.１　 缺钾胁迫对植物光合作用的影响

钾离子通过调控气孔开闭、光合色素合成及酶

活性影响植物光合作用ꎮ 在气孔调节方面ꎬ钾离子

通过调节保卫细胞的渗透压驱动气孔开闭[８]ꎮ 缺

钾条件下ꎬ保卫细胞中钾离子浓度降低ꎬ导致渗透势

下降、膨压不足ꎬ引发气孔关闭ꎬ进而通过以下 ２ 种

途径抑制光合效率:气孔导度降低直接限制植物对

ＣＯ２ 的吸收ꎻ蒸腾作用减弱引起叶片温度过高ꎬ间接

抑制核酮糖￣１ꎬ５￣二磷酸羧化酶(Ｒｕｂｉｓｃｏ)活性和光

系统Ⅱ(ＰＳⅡ)电子传递速率[６￣７]ꎮ 在叶片色素合成

方面ꎬ缺钾胁迫导致叶片栅栏组织与海绵组织细胞

面积比增加ꎬ叶绿体发育异常ꎬ叶绿素合成受阻ꎬ叶
片光捕获能力降低ꎬ同时叶绿体表面积减少进一步

降低了光反应效率[１３]ꎮ 例如ꎬ缺钾胁迫下ꎬ玉米

(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)中叶绿素含量显著降低ꎬＰＳⅡ反应中

心严重受损[１４]ꎮ 酶活性调控方面ꎬ缺钾胁迫显著抑

制 Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化活性ꎬ导致卡尔文循环中 ＣＯ２ 的固定

效率降低ꎬＰＳⅡ电子传递链受阻ꎬ最终导致植物净
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光合速率下降[１５]ꎮ
１.２　 缺钾胁迫对植物水分吸收的影响

Ｋ＋通过调节膜电位与渗透势维持植物水分平

衡ꎮ 正常条件下ꎬＫ＋ 主要储存于液泡中ꎬ部分经木

质部转运至地上部[１６]ꎮ 缺钾时ꎬ叶片相对含水量与

水势降低ꎬ植株抗旱性减弱ꎮ 缺钾胁迫下ꎬ水稻

(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)气孔面积缩小、气孔导度降低ꎬ这
直接抑制了气体交换ꎬ最终导致水稻减产和水分利

用效率降低[１７]ꎮ 植物对钾离子的吸收量与水分消

耗量呈正相关[１８]ꎮ 被钾离子转运蛋白吸收的钾离

子ꎬ会随水分循环输送至各组织和器官ꎮ 缺钾胁迫

下ꎬ向日葵(Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ Ｌ.)水分利用效率显

著降低[１９]ꎮ
１.３　 缺钾胁迫对植物酶促反应的影响

Ｋ＋是 ６０ 多种酶的必需激活因子[９]ꎮ 在光合作

用调控中ꎬＫ＋ 通过直接激活 Ｈ＋ ￣三磷酸腺苷(Ｈ＋ ￣
ＡＴＰ)酶提升植物光合速率[２０]ꎮ 对番茄 ( Ｓｏｌａｎｕｍ
ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ.)施用外源 Ｋ＋处理可显著提高其 Ｈ＋ ￣
ＡＴＰ 酶活性[２１]ꎮ 在蛋白质合成方面ꎬＫ＋参与核糖体

组装、调控核糖体功能位点的活化和维持 ｍＲＮＡ 结

构稳定性[２２]ꎮ 研究结果表明ꎬＫ＋ 缺乏会导致棉花

(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍ Ｌ.)硝酸盐还原酶活性降低、蛋
白质含量减少ꎬ同时伴随游离氨基酸的积累[２３]ꎮ 在

碳氮代谢方面ꎬ缺钾会显著影响植物相关代谢酶活

性、硝酸盐同化基因表达和硝酸盐转运能力ꎮ 缺钾

胁迫下ꎬ苹果(Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ)幼苗根系对１５Ｎ 的吸

收能力和叶片对１３Ｃ 的同化能力下降ꎬ导致根系向

叶片中转运的１５ Ｎ 和叶片向根系中转运的１３ Ｃ 减

少[２４]ꎮ Ｋ＋还通过抑制还原型辅酶Ⅱ(ＮＡＤＰＨ)活性

和激活抗氧化酶系统[包括脱氢抗坏血酸还原酶

(ＤＨＡＲ)、谷胱甘肽还原酶(ＧＰＸ)、超氧化物歧化酶

(ＳＯＤ)、过氧化氢酶(ＣＡＴ)、抗坏血酸过氧化物酶

(ＡＰＸ)、过氧化物酶(ＰＯＸ)]维持细胞氧化还原平

衡[２５]ꎮ 缺钾会使参与光合作用的酶活性下降ꎬ从而

导致植物的光合效率降低[２６]ꎮ 在能量代谢方面ꎬＫ＋

作为磷酸果糖激酶和丙酮酸激酶的活化剂ꎬ通过促

进糖酵解和三羧酸循环过程参与 ＡＴＰ 的合成[２７]ꎮ
此外ꎬＫ＋ 能够激活淀粉合成酶ꎬ促进单糖合成蔗糖

和淀粉ꎻ缺钾时ꎬ植物体内的糖和淀粉会水解成单

糖ꎬ导致代谢紊乱[２７]ꎮ 缺钾还会破坏植物体内离子

平衡ꎬ引发细胞内代谢紊乱并影响多种酶活性[２８]ꎮ

１.４　 缺钾胁迫对植物激素水平的影响

缺钾胁迫通过调控植物激素网络介导多层次的

生理适应机制ꎮ 研究结果表明ꎬ在缺钾胁迫下ꎬ生长

素、赤霉素、乙烯和茉莉酸等植物激素通过复杂的互

作网络调控植物的生长发育和胁迫响应[１０￣１２ꎬ２９￣３０]ꎮ
生长素作为调控细胞分裂、伸长和分化以及植

物向性生长的关键激素ꎬ其合成和极性运输在缺钾

条件下显著受阻[３１]ꎮ 研究发现ꎬ钾缺乏会干扰 ＰＩＮ
家族蛋白介导的生长素极性运输ꎬ导致生长素空间

分布失衡[３２]ꎮ ＰＩＮ 蛋白作为定位于细胞膜的生长

素转运载体ꎬ在低钾胁迫下ꎬ其表达和转运功能受到

抑制[３３]ꎮ 钾转运体 ＫＵＰ９ 基因突变拟南芥(Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)的根系发育受阻ꎬ表明拟南芥根系生

长发育依赖于生长素和 Ｋ＋的协同调控[３４]ꎮ 而低钾

胁迫下ꎬ根尖生长素浓度降低ꎬ表明植物通过抑制根

系生长以应对营养胁迫[３５]ꎮ
赤霉素在促进茎伸长、种子萌发、开花和果实成

熟等生理过程中发挥重要作用[３６]ꎮ 缺钾胁迫下ꎬ植
物中赤霉素生物合成基因的表达受到抑制ꎬ导致赤

霉素含量下降ꎮ 赤霉素合成途径中的关键酶类包括

萜类合酶、细胞色素 Ｐ４５０ 单加氧酶和 ２￣氧代戊二

酸依赖性双加氧酶等ꎬ钾离子作为必需辅因子ꎬ在这

些酶活性的维持中发挥重要作用[３７]ꎮ 缺钾胁迫通

过抑制这些酶的活性ꎬ阻碍赤霉素的生物合成[３８]ꎮ
此外ꎬ赤霉素调控的细胞壁松弛蛋白表达也受到缺

钾胁迫的影响[３９]ꎮ 值得注意的是ꎬ赤霉素与 Ｋ＋ 之

间存在协同调控关系ꎬ赤霉素可调节钾通道蛋白的

表达ꎬ从而影响 Ｋ＋的吸收和运输ꎻ而缺钾胁迫下ꎬ赤
霉素合成酶活性降低ꎬ赤霉素含量减少ꎬ又会进一步

减弱植物对钾的吸收能力[１ꎬ ４０]ꎮ
乙烯作为重要的植物激素ꎬ参与调控果实成熟、

叶片衰老、不定根形成和种子休眠等生理过程[４１]ꎮ
研究结果表明ꎬ缺钾胁迫下ꎬ拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉ￣
ａｎａ)Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白基因 ＺＦＰ５ 的表达量升高ꎬ该基

因通过调控乙烯信号通路进而影响根毛发育[４２]ꎮ 乙

烯通过调控活性氧(ＲＯＳ)水平ꎬ影响钾转运蛋白活性

及根毛伸长ꎬ从而调控根系钾离子吸收与转运[４３]ꎮ
乙烯可通过促进拟南芥侧根和根毛发育增强植物对

钾的吸收能力[４４]ꎮ 缺钾条件下ꎬ不同植物对乙烯响

应存 在 物 种 特 异 性ꎮ 在 西 瓜 ( Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ
Ｔｈｕｎｂ.)中ꎬ缺钾胁迫早期ꎬ乙烯信号转导途径相关基

因表达量降低ꎬ而到后期ꎬ乙烯信号转导途径相关基
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因表达量升高[４５]ꎮ 在梨(Ｐｙｒｕｓ ｓｐｐ.)中ꎬ低钾处理使

乙烯生物合成及信号转导相关基因表达量显著升高ꎬ
根系内源乙烯浓度提高[４６]ꎮ 在拟南芥中ꎬ乙烯通过

诱导高亲和性钾转运蛋白 ＨＡＫ５ 基因的表达响应低

钾胁迫[４７]ꎮ 在葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ.)中ꎬ缺钾胁迫早

期ꎬ乙烯响应因子(如 ＥＲＦ 转录因子)基因表达量升

高ꎬ而到后期ꎬ乙烯响应因子基因表达量降低ꎬ表明乙

烯信号参与缺钾胁迫的调控[４８]ꎮ
茉莉酸(ＪＡ)可以直接或间接激活钾离子转运

蛋白ꎮ 首先ꎬ缺钾胁迫会刺激茉莉酸衍生物 ( ＪＡ￣
Ｉｌｅ)的产生和积累ꎬ并由 Ｆ￣ｂｏｘ 蛋白 ＣＯＩ１ 和 ＪＡＺ 蛋

白形成的复合体受体识别ꎮ 在 ＪＡ 信号传导过程中ꎬ
ＣＯＩ１ 与 ＪＡＺ 相互作用导致 ＪＡＺ 蛋白泛素化ꎬ进而通

过泛素￣蛋白酶体系统降解ꎬＪＡＺ 的解除使得其对下

游响应因子的抑制作用被释放ꎬ从而启动 ＪＡ 应

答[４９]ꎮ 在代谢调控网络中ꎬ雷帕霉素靶蛋白(ＴＯＲ)
可通过抑制 ＪＡ 信号通路响应外界营养胁迫ꎬＴＯＲ
与 ＪＡ 信号通路之间的作用机制仍有待研究[５０]ꎮ 缺

钾条件下ꎬ水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)中茉莉酸￣异亮氨酸衍

生物(ＪＡ￣Ｉｌｅ)含量显著升高ꎬ且在 ＯｓＪＡＺ９ 过表达株

系中其含量进一步增加ꎬ使 ＪＡ 信号响应增强ꎬ提高

了植株的耐低钾能力[５１]ꎮ 在气孔调控方面ꎬＪＡ 与

脱落酸(ＡＢＡ)协同作用可促进 Ｃａ２＋内流ꎬ进而提高

拟南芥保卫细胞外向 Ｋ＋通道蛋白基因 ＧＯＲＫ 的表

达量并增强其通道活性ꎬ最终导致 Ｋ＋外流ꎬ驱动保

卫细胞收缩和气孔关闭[５２]ꎮ 番茄中ꎬＪＡ 通过减弱

ＳｌＪＡＺ１ 对转录因子 ＳｌＷＲＫＹ８１ 的抑制作用ꎬ增强

Ｎａ＋ / Ｋ＋转运蛋白的表达ꎬ促进 Ｋ＋吸收[５３]ꎮ 综上ꎬＪＡ
信号通路在维持植物体钾离子稳态中发挥重要作

用ꎬ其通过多层次的调控机制影响钾离子通道活性

和转运蛋白功能ꎮ

２　 植物响应缺钾胁迫的分子机制

如图 ２ 所示ꎬ植物在长期进化过程中形成了精

细的分子调控网络以响应缺钾胁迫ꎬ该网络主要包

括钾离子动态平衡的跨膜转运系统、钙信号传递系

统、活性氧介导的信号级联、多层级基因表达调控系

统以及 ｍｉｃｒｏＲＮＡ 的调控系统[５４￣５６]ꎮ
２.１　 Ｋ＋转运通道与信号通路

在钾稳态维持方面ꎬＫ＋转运蛋白与通道蛋白协

同作用ꎬ参与根系吸收、木质部装载及液泡钾的再动

员等过程ꎬ形成具有空间特异性的钾调控体系[５７]ꎮ
钙信号和活性氧作为关键信号分子ꎬ参与调控钾转

运蛋白及通道蛋白活性[５８]ꎮ 这些机制在拟南芥、水
稻、玉米等模式作物中既表现出一定的保守性ꎬ又存

在物种特异性差异ꎮ

ＨＡＫ、ＨＫＴ:高亲和性钾离子转运体ꎻＣＰＡ:阳离子￣质子反向转运体ꎻＴＰＫ:双孔钾离子通道ꎻＣＢＬ:钙调磷酸酶 Ｂ 样蛋白ꎻＣＩＰＫ:ＣＢＬ 互作蛋白

激酶ꎻＡＫＴ１:拟南芥钾转运体 １ꎻＨＡＫ５:高亲和性钾转运蛋白 ５ꎻＲＯＳ:活性氧ꎻＲＣＩ３:Ⅲ型过氧化物酶ꎮ
图 ２　 植物缺钾胁迫的信号调控网络

Ｆｉｇ.２　 Ｓｉｇｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ｓｔｒｅｓｓ
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　 　 植物在长期进化过程中形成了高度保守的钾离

子转运系统ꎬ钾离子转运系统主要包括 ３ 类转运蛋

白家族(ＫＵＰ / ＨＡＫ / ＫＴ、ＨＫＴ 和 ＣＰＡ)和 ２ 类通道

蛋白家族(Ｓｈａｋｅｒ、ＴＰＫ / ＫＣＯ) [５９]ꎬ这些蛋白质主要

定位于细胞膜和液泡膜系统ꎬ在维持钾离子稳态中

发挥关键作用ꎮ
ＫＵＰ / ＨＡＫ / ＫＴ 蛋白是高等植物中普遍存在的

高亲和性钾转运蛋白ꎬ如拟南芥 ＡｔＨＡＫ５ 和 ＡｔＫ￣
ＵＰ７、水稻 ＯｓＨＡＫ５ 以及玉米 ＺｍＨＡＫ１ 和 ＺｍＨＡＫ５ꎬ
它们通过调控钾离子在植物体中的分布增强植物对

缺钾胁迫的适应性[５７ꎬ ６０￣６１]ꎮ ＨＫＴ 家族是单子叶植

物特有的钾转运蛋白ꎬ根据结构特征可分为Ⅰ类

(Ｎａ＋单向转运)和Ⅱ类(Ｎａ＋ / Ｋ＋共转运)ꎬ在维持离

子稳态和抗逆性中具有重要作用[６２￣６３]ꎮ ＣＰＡ 家族

包含 ＮＨＸ(Ｎａ＋ / Ｈ＋交换蛋白)、ＣＨＸ(阳离子 / Ｈ＋交

换蛋白)和 ＫＥＡ(Ｋ＋ 外流逆向转运蛋白) ３ 个亚家

族ꎬ它们通过协同调控 Ｎａ＋、Ｋ＋等离子稳态及细胞内

的 ｐＨ 值动态平衡ꎬ在植物响应盐胁迫过程中发挥

重要作用[６４￣６５]ꎮ
Ｓｈａｋｅｒ 家族钾通道蛋白是维持细胞钾稳态的重

要蛋白ꎬ其中拟南芥 ＡＫＴ１ 是典型的电压门控钾通

道ꎬ其活性受 ＣＢＬ１ / ９￣ＣＩＰＫ２３ 复合物的磷酸化调

控ꎬ在水稻和木薯等作物中也发现了 ＡＫＴ 蛋白这一

调控机制[６６￣６９]ꎮ 值得注意的是ꎬ拟南芥特有的钾离

子通道蛋白 ＡｔＫＣ１ 可通过与 ＡＫＴ１ 互作调节其活

性ꎬ而在水稻中没有这一调控机制[６９￣７０]ꎮ ＴＰＫ 家族

是液泡膜定位的钾通道蛋白ꎬ在缺钾条件下ꎬ液泡中

的 Ｋ＋被运输到细胞质以维持细胞质的 Ｋ＋ 浓度[３]ꎮ
拟南芥 ＡｔＴＰＫ１ 活性受钙依赖性蛋白激酶(ＣＤＰＫ)
调控ꎬＡｔＴＰＫ２ / ３ / ５ 和 ＡｔＫＣＯ３ 受 ＣＢＬ２ / ３￣ＣＩＰＫ３ / ９ /
２３ / ２６ 复合体的钙依赖性调控ꎬ表明钙信号在钾稳

态调控中具有重要作用[７１￣７２]ꎮ
２.２　 Ｃａ２＋￣ＣＢＬ￣ＣＩＰＫ 信号传导系统

在缺钾胁迫条件下ꎬ植物通过 Ｃａ２＋信号级联系

统启动多层次的适应性调控网络ꎮ 低钾环境首先激

活质膜 Ｃａ２＋通道ꎬ诱导胞质 Ｃａ２＋浓度瞬时升高ꎬ从而

触发钙信号转导途径[５４]ꎮ 该信号被钙调磷酸酶 Ｂ
样蛋白(ＣＢＬ)识别ꎬ进而激活 ＣＢＬ 互作蛋白激酶

(ＣＩＰＫ)ꎬ形成功能性 ＣＢＬ￣ＣＩＰＫ 复合体ꎮ 研究结果

表明ꎬ植物主要通过增强钾离子吸收以及促进液泡

钾库的再动员应对钾缺乏ꎬ这 ２ 种机制分别由不同

的 ＣＢＬ￣ＣＩＰＫ 复 合 体 调 控[３ꎬ ５８]ꎮ 其 中ꎬ ＣＢＬ１ / ９￣

ＣＩＰＫ１ / ９ / ２３ 复合体通过磷酸化激活质膜钾通道蛋

白 ＡＫＴ１[６７]和钾转运蛋白 ＨＡＫ５[７３]ꎬ促进细胞对钾

离子的吸收ꎻ而 ＣＢＬ２ / ３￣ＣＩＰＫ３ / ９ / ２３ / ２６ 复合体则

通过调控液泡膜钾通道蛋白 ＴＰＫ１ / ３ / ５ 促进液泡钾

离子释放到细胞质中[７４]ꎮ 在 Ｋ＋ 充足的条件下ꎬ
ＣＢＬ１ / ９、ＣＢＬ２ / ３、ＣＩＰＫ９ / ２３ 和 ＡＫＴ１ 等蛋白质水平

较低且处于非磷酸化状态ꎻ随着 Ｋ＋浓度降低ꎬ这些

蛋白质逐渐积累并发生磷酸化[７５]ꎮ 值得注意的是ꎬ
在钾缺乏条件下ꎬＣＢＬ２ / ３ 蛋白优先被磷酸化ꎬ激活

液泡内储存的 Ｋ＋释放到细胞质中ꎬ使胞质 Ｋ＋ 浓度

稳定[７５]ꎮ
２.３　 活性氧信号途径

缺钾胁迫触发植物体内活性氧(ＲＯＳ)信号网络

的级联响应ꎬ其通过特异性积累调控多种适应性机

制ꎮ 研究结果表明ꎬ在低钾条件下ꎬ拟南芥根部

ＲＯＳ 含量显著增加ꎬＲＯＳ 信号通过诱导高亲和性钾

转运蛋白 ＨＡＫ５ 的表达响应低钾胁迫[７６]ꎮ 在低钾

条件下ꎬ低钾敏感番茄( Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ)品种

的根和叶中 ＲＯＳ 浓度显著升高ꎬ但其分子机制尚待

阐明[７７]ꎮ 在信号转导层面ꎬ缺钾胁迫可特异性激活

ＲＯＳ 代谢相关酶活性ꎬ其中Ⅲ型过氧化物酶 ＲＣＩ３
基因的表达量上升ꎬ促进 ＲＯＳ 积累ꎬ而积累的 ＲＯＳ
作为重要的信号分子ꎬ激活了下游信号通路ꎬ最终诱

导了 ＨＡＫ５ 基因的表达[７８]ꎮ 进一步研究发现ꎬＲＯＳ
通过激活质膜上的离子转运系统ꎬ提高了植物对钾

离子缺乏的适应性[７９]ꎮ 综上ꎬＲＯＳ 动态变化是植物

响应钾离子缺乏的重要指标ꎬ而 ＲＣＩ３ 和 ＮＡＤＰＨ 作

为 ＲＯＳ 信号通路的关键组分ꎬ与 ＨＡＫ５ 共同构成核

心调控模块ꎬ协同介导植物对低钾胁迫的适应性反

应ꎮ
２.４　 转录调控

如图 ３ 所示ꎬ转录因子在植物响应缺钾胁迫过

程中发挥重要调控作用ꎬ通过特异性调控钾转运相

关基因的表达建立适应性响应网络ꎮ ＷＲＫＹ６ 转录

因子突变体表现出对低钾胁迫的高度敏感性ꎬ而
ＷＲＫＹ６ 转录因子过表达株系则表现出对低钾胁迫

较强的耐受力ꎬ进一步的研究结果表明ꎬ低钾胁迫可

快速诱导 ＷＲＫＹ６ 基因的表达ꎬＷＲＫＹ６ 蛋白能直接

调控钾离子通道基因 ＡＫＴ１ 的转录水平[８０]ꎮ 拟南芥

中 ＭＹＢ７７ 转录因子通过正向调控 ＨＡＫ５ 基因表达

促进高亲和性钾吸收[５５]ꎬ而生长素响应因子 ＡＲＦ２
则通过低钾诱导的磷酸化修饰解除对 ＨＡＫ５ 的转录
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抑制ꎬ从而增强钾吸收能力[８１]ꎮ ＡＰ２ / ＥＲＦ 家族成

员 ＲＡＰ２.１１ 在乙烯￣ＲＯＳ 信号级联作用下被激活ꎬ
通过特异性结合 ＨＡＫ５ 启动子 ＧＣＣ￣ｂｏｘ 元件正向调

控其基因表达[８２]ꎮ ＭＹＢ５９ 转录因子通过调控硝酸

盐转运蛋白 ＮＲＴ１.５ / ＮＰＦ７.３ 基因的表达影响 Ｋ＋ /
ＮＯ－

３ 转运平衡ꎬ在缺钾条件下ꎬ该调控机制有助于维

持根系钾稳态和活性[８３]ꎮ ＮＲＴ１.５ / ＮＰＦ７.３ 还通过

调控 ＰＩＮ２ 蛋白介导的生长素分布ꎬ参与低钾胁迫

下的根系发育过程[８４]ꎮ 在水稻中ꎬＯｓＮＡＣ２５ 通过结

合 ＯｓＳＬＡＨ３ 启动子抑制其转录ꎬ从而增强耐低钾能

力[８５]ꎮ 在褪黑素诱导下ꎬ小麦 ＴａＮＡＣ７１ 与 ＴａＨＡＫ１
启动子结合以增强其表达ꎬ进而提升钾吸收效

率[８６]ꎮ

ＷＲＫＹ６:ＷＲＫＹ 家族转录因子 ６ꎻＭＹＢ７７:ＭＹＢ 家族转录因子 ７７ꎻＡＲＦ２:生长素响应因子 ２ꎻＲＡＰ２.１１:ＡＰ２ / ＥＲＦ 家族转录因子ꎻＭＹＢ５９:ＭＹＢ
家族转录因子 ５９ꎻＮＡＣ２５:ＮＡＣ 家族转录因子 ２５ꎻＡＫＴ１:拟南芥钾转运体 １ꎻＨＡＫ５:高亲和性钾转运蛋白 ５ꎻＮＲＴ１.５ / ＮＰＦ７.３:硝酸盐转运蛋

白 １.５ / 硝酸盐、肽转运蛋白 ７.３ꎻＳＬＡＨ３:Ｓ 型阴离子通道 ３ꎮ
图 ３　 植物缺钾响应的转录调控基础

Ｆｉｇ.３　 Ｂａｓｉｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ

２.５　 ｍｉｃｒｏＲＮＡ 调控

缺钾胁迫触发植物 ｍｉｃｒｏＲＮＡ 介导的复杂转录

后调控网络ꎬ通过多靶点协同调控离子稳态与代谢

平衡[５６]ꎮ 小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.)中 ｍｉＲ１６０ 作

为关键根系发育调控因子ꎬ与 ｍｉＲ１６９、ｍｉＲ１６６ 和

ｍｉＲ１６５ 共同参与低钾胁迫响应[８７]ꎮ 在番茄(Ｓｏｌａ￣
ｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ)中ꎬｍｉＲ１６８ａ 通过靶向 ＳＩＡＧＯ１Ａ 基

因激活细胞分裂素和脱落酸信号通路ꎬ显著提高植

株低钾耐受性[８８]ꎮ 在缺钾条件下ꎬ水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉ￣
ｖａ)ＯｓｍｉＲ３９９ 被特异性激活ꎬ进而影响钾转运蛋白

ＫＴ、磷转运蛋白 ＬＴＮ１ / ＯｓＰＨＯ２ 基因的表达[８９]ꎮ
ＳｌｍｉＲ３１９ｂ 通过靶向抑制 ＳｌＴＣＰ１０ 的表达ꎬ进而解

除 ＳｌＴＣＰ１０ 转录因子对 ＳｌＪＡ２ 基因表达的抑制ꎬＳｌ￣
ＪＡ２ 通过促进 ＡＢＡ 的生物合成ꎬ调控钾离子的转运

与吸收ꎬ最终提高番茄对低钾胁迫的耐受性[９０]ꎮ

３　 展 望

本文系统阐述了植物响应缺钾胁迫的生理特征

变化与分子调控机制ꎮ 在生理层面ꎬ植物通过整合

光合作用、水分代谢、酶活调控及激素信号网络等过

程建立适应性响应策略ꎮ 赤霉素、乙烯和茉莉酸等

植物激素在缺钾响应中发挥关键作用ꎬ然而其信号

感知机制、转导途径及与钾稳态调控之间的分子关

联仍需深入解析ꎮ 在分子层面ꎬ植物进化出多层次

的调控网络ꎬ包括高亲和性钾转运 /通道系统、Ｃａ２＋ ￣
ＣＢＬ￣ＣＩＰＫ 信号通路、ＲＯＳ 信号级联、转录调控及表

观遗传修饰等机制ꎬ共同精细调控植物缺钾响应基

因的表达ꎮ 目前植物缺钾胁迫响应研究仍存在局

限:其一ꎬ研究对象集中于拟南芥、水稻和玉米等模

式作物或大田作物ꎬ对其他物种的研究较为匮乏ꎻ其
二ꎬ分子机制研究集中于 ＨＡＫ５ 和 ＡＫＴ１ 等核心基

因ꎬ对其他功能基因的研究不足ꎻ其三ꎬ甲基化、乙酰

化和泛素化等表观调控机制在缺钾响应中的功能尚

未得到系统解析ꎮ 这些研究缺口严重制约了耐低钾

栽培技术研发和分子育种进展ꎮ 未来研究可以进一

步拓展物种范围ꎬ系统解析不同植物的适应性机制ꎻ
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加强对非经典调控基因的功能研究ꎻ深入探究表观

遗传调控网络ꎻ基于功能基因组学发掘优异等位变

异ꎬ为培育钾高效利用新种质提供基因资源ꎬ从而助

力现代农业可持续发展ꎮ
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