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摘  要 

钾离子在植物生长发育的诸多生理生化过程中起重要作用。由于连续的耕种和肥料的不合理使用，土壤

钾离子含量日益下降。钾离子的缺乏已经成为限制植物正常生长发育的主要因子之一。因此，培育耐低

钾品种已经成为重要的育种目标，耐低钾分子机制的研究和相关基因的挖掘对植物耐低钾品种改良奠定

了基础。为了在低钾环境下生存，植物形成了复杂而高效的低钾信号传导途径，并且结合转录和翻译后

调节机制协同抵御低钾胁迫。本文结合前人研究，主要从低钾信号的传递、转录水平调控和翻译后调控

这三方面讨论了植物耐低钾的分子机制，为植物耐低钾的遗传改良提供了分子理论依据，也为今后的耐

低钾研究提供一定的思路。 
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Abstract 
K+ plays crucial roles in diverse physiological and biochemical processes during plant growth and 
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development. Due to irrational use of fertilizer and continuous cultivate, the K+ content of soil de-
creased gradually. Deficiency of K+ content has become one of the major factors limiting the growth 
and development of plant. Therefore, breeding low K+-resistant varieties has become an important 
target of current crop breeding, and the excavation of low K+-resistant genes will lay the foundation 
for the variety improvement of low K+ resistance. To survive in low K+ environment, plants have 
evolved complex and high-efficiency signal transduction pathway, and combined with transcrip-
tional regulatory and post-translational regulation to resist to low K+ stress. This paper, combined 
the previous research, discussed the molecular mechanism of low K+ tolerance from three aspects of 
low K+ signal transduction pathway, transcriptional regulatory and post-translational regulation to 
provide a molecular theoretical basis for genetic improvement of plant low K+ tolerance and a direc-
tion for the study of plant low K+ resistance in the future. 
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1. 引言 

钾离子是植物中重要的大量元素之一，在植物生长发育过程中扮演着重要角色，钾离子具有丰富的

生理生化功能，包括维持细胞渗透压平衡、保障酶活性、优化光合性能、促进同化产物运输等[1]。近年

来，随着我国作物产量的提高，农田土壤出现钾素亏缺现象[2]。钾离子短时间的缺乏会造成植株根毛伸

长和根部生长受限[3] [4] [5]，而随着缺钾时间的延长，会使植物叶片发生黄化和植株整体生长受到抑制

[6] [7] [8]，最后造成质量和产量的严重损失。 
低钾胁迫下，植物首先会感应到低钾信号并将信号传递至细胞内，信号可以被传导并随后触发下游

响应从而启动一些耐低钾相关基因的表达，随后会造成植物的表型发生一些变化，最终促进植物适应缺

钾的环境[9]。在这个过程中，信号传导、转录调控和翻译后调节发挥着重要作用。近年来，有关植物耐

低钾的研究，特别是响应低钾胁迫的分子机制得到了广泛的关注，本文就这方面取得的进展进行总结，

为低钾胁迫分子机制的下一步研究奠定基础。 

2. 低钾胁迫信号转导途径 

2.1. Ca2+通道信号传导 

低钾胁迫首先对质膜产生影响，激活 Ca2+通道，从而启动 Ca2+信号传导通路(图 1)。植物在遭受低钾

胁迫时，Ca2+传感器钙调磷酸酶 B 类蛋白 CBL (calcineurin B-like protein)可以与特定的蛋白激酶 CIPK 
(CBL-interacting kinase)相互作用，形成复合体去传递 Ca2+信号，激活耐低钾相关基因，从而响应低钾胁

迫。高亲和性钾转运蛋白 HAK5 和钾离子通道 AKT1 是目前研究较多的两个耐低钾基因，在拟南芥中已

发现 CBL1-CIPK23-HAK5 和 CBL1/9-CIPK23-AKT1 传导路径可以增加根部钾离子的吸收以响应低钾胁

迫[10] [11]。在水稻中也存在 CBL1-CIPK23 途径，传递信号激活 AKT1 通道，增加钾离子的吸收[12]。
此外，还发现了 CIPK6 和 CIPK16 也可以依赖 CBLs 方式传递低钾信号去激活 AKT1 [13]。钾离子通道
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AKT2 的活性也可以被 CBL4-CIPK6 信号调节[14]。除了 CBL-CIPK 复合体协同传递低钾信号外，还发现

CBL 和 CIPK 之间存在竞争关系，CBL10 可以不和 CIPK23 发生互作而直接传递低钾信号与 AKT1 一起

调节植物钾离子稳态[15]。最近的研究发现了在低钾胁迫下，拟南芥 CIPK9 和蛋白磷酸酶(protein phos-
phatase 2C, PP2C)家族成员 AP2C1 发生互作并且可以提高植物的低钾耐性，这暗示了 PP2C 也参与了 Ca2+

介导的低钾信号传导，但具体机制还不清楚[16]。在不同的植物中这种 Ca2+信号途径是不同的，即使在

相同植物中也存在多条信号途径响应低钾，表明这种信号传递途径是高效且复杂的。 

2.2. 植物激素信号传导 

乙烯是可以响应低钾信号的，在拟南芥多个实验中均发现钾离子的缺乏可以导致乙烯的含量迅速的

增加，随后诱导了活性氧(reactive oxygen species, ROS)含量的增加，调控 HAK5 表达量上调和根毛的伸长

去响应低钾胁迫[17] [18]。最新的研究也发现拟南芥可以通过乙烯信号途径增加根毛的伸长进而响应低钾

胁迫[3]。 
在多个实验中均发现，低钾胁迫会通过影响生长素的含量来影响根部的生长，这暗示了生长素信号

可能响应低钾胁迫[19] [20] [21] [22]。钾转运蛋白 KUP4 可以通过调节生长素载体(auxin transporter, PIN1)
的位置来影响钾依赖性根部形态的发育[23] [24]。近期研究发现拟南芥 AKT1 可以感应低钾信号并且影响

生长素的转运和分布和减少根尖的生长素含量，从而使根部停止生长[20]。在番茄中也存在类似的根部生

长素浓度下降的现象，但具体的信号传导途径还是未知的[5]。 
蛋白激酶 SRK2E (SNF1-relatedprotein kinases 2E)是 ABA 信号途径的关键成分，有研究发现钾转运蛋

白 KUP6 可以与 SRK2E 互作，通过 ABA 信号调节钾离子稳态和渗透调节以响应气孔开闭[25]。此外，

钾离子缺乏和 ABA 也可以诱导钾转运蛋白 CHX17 的表达，但具体机制还未清楚[26]。这些都表明 ABA
可以感应低钾信号并且调节相关低钾基因抵御低钾胁迫。 

茉莉酸是和非生物胁迫紧密相关的一种激素，有研究发现其响应低钾胁迫。在水稻和小麦中茉莉酸

合成相关酶丰度可以受钾离子缺乏的诱导显著增加，并且同时也增加了植物的低钾耐性[27]，这也暗示了

茉莉酸参与了低钾信号传导。茉莉酸信号也可以调节钾转运蛋白 OsCHX14 的表达，从而调节开花过程中

的钾离子稳态[28]。 
植物激素广泛地参与了低钾胁迫信号传导的过程，已知低钾可以诱导乙烯、茉莉酸和 ABA 相关基因

转录的增加，生长素含量的减少。最近的番茄转录组分析发现，除了这四种激素外，赤霉素，细胞分裂

素以及水杨酸相关基因的转录水平在低钾处理前后均发生显著性变化[5]。这暗示了在植物中多种激素均

参与低钾信号传导(图 1)，但大多的信号转导途径还是未知的。 

2.3. microRNA 途径 

microRNA 在植物发育调控、逆境应答及激素调节等方面发挥重要作用。目前 microRNA 在 N、P、
S 和 Cu 营养缺乏实验中研究更为深入，在钾缺乏实验中研究是较少的。水稻 OsmiR399 可以通过调节多

种营养元素的吸收响应缺素胁迫，过表达 OsmiR399 使植物体内各种营养元素含量上升，而钾离子缺乏

可以诱导 OsmiR399 的表达并抑制其下游靶标基因 LTN1/OsPHO2，随后上调钾转运蛋白 OsHAK25 的表

达以响应低钾胁迫[29]。在番茄中通过对 microRNA 进行测序发现存在 7 个差异表达的的 microRNA 响应

低钾胁迫，并且提出了 microRNA156 与靶基因 SPL3 之间可能存在负调控关系响应低钾[30]。miR168a
也是一个被验证响应低钾的 microRNA，miR168a 过表达番茄植株在低钾处理后根毛与根面积显著增加

[31]。因此，microRNA 是可以响应低钾信号，并将信号传递给特定的靶基因，最后调节耐低钾相关基因

的表达(图 1)。 
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2.4. ROS 途径传导 

当植物处在逆境胁迫下时会产生大量的活性氧，它是细胞内重要的信号分子。有研究显示，ROS 不

仅参与低钾信号传导，也是钙传导信号的上游调节子[13] [32]。在拟南芥中发现低钾胁迫也诱导根部 ROS
的含量增加，并且 ROS 信号可以诱导 HAK5 去响应低钾胁迫[17]。在番茄中也发现了相似的现象，在低

钾处理后低钾敏感型植株的根和叶中 ROS 的浓度会显著上升，但具体的机制还不清楚[5]。此外，低钾胁

迫也诱导了一些 ROS 相关的酶含量的上升。RCI3 (type III peroxidase)是过氧化物酶家族的成员，低钾处

理会增加其含量，其过表达也会增加 ROS 含量和 HAK5 的表达[33]。同样地，与 ROS 产生有关的氧化酶

NADPH (nicotinamide adenine dinucleotide phosphate)也会被低钾诱导，当抑制 NADPH 表达时会下调一些

响应低钾胁迫的基因，例如 HAK5 和 KEA5 [34]。由此可以发现，ROS 的变化是响应钾离子缺乏的重要

表现，RCI3 和 NADPH 可能是 ROS 响应低钾信号途径的重要成员，并且均与 HAK5 相关。 
 

 
Figure 1. Low K+ signal transduction pathways in plants 
图 1. 植物低钾信号传导途径 

3. 转录水平调节 

植物面对较大的钾离子波动时，是依靠钾离子吸收和转运系统来进行调节的，这些钾离子吸收转运

基因的转录调控是响应钾离子缺乏的普遍机制[7]。在多种植物中均发现低钾胁迫会诱导一些钾离子转运

蛋白基因的转录水平上调(图 2)。在水稻中发现低钾会引起 OsHAK1 和 OsHAK5 的转录上调，增加了根部

钾离子的吸收能力[6] [35]。在谷子中发现 SiHAK1 在低钾处理后表达量增强了 12 倍，并且表现出高亲和

性钾离子吸收能力[36]。在拟南芥中发现 HAK5 的表达受到了钾离子缺乏的诱导而上调了，并且根部钾离

子的含量更高了[37]。最近在玉米中也发现了 ZmHAK1 在低钾处理下表达水平上升了[4]。而这些受低钾

诱导的基因的转录调控往往是依赖转录因子实现的，但具体的调节机制目前的发现的还是较少的。也存

在一些钾转运蛋白的转录水平并不受低钾调控，例如 KUP7 的表达量在低钾处理后并未发生改变，KUP7
过表达植株在低钾下也并未显示出低钾耐性[7]，这暗示了 KUP7 可能是受到了翻译水平或翻译后水平的

调节。 
乙烯转录因子是植物响应和抵抗低钾胁迫主要的调控因子，在植物响应低钾胁迫的转录调节网络中
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扮演着重要作用。早期就有实验发现了低钾可以诱导拟南芥乙烯含量的增加，同时也可以诱导 HAK5 的

转录水平和根毛的伸长，但具体机制并不清楚[17]。后期研究发现乙烯可以诱导乙烯转录因子 RAP2.11
可以结合 HAK5 的启动子，调节其转录水平[18]。在番茄中通过对低钾胁迫前后的转录组进行分析也发现

了 19 个乙烯转录因子响应低钾胁迫[5]。在最近的研究中也揭示了拟南芥在钾离子缺乏下，转录因子 ZFP5 
(zinc finger protein 5)通过调控乙烯信号途径中的 EIN2 (ethyleneinsensitive 2)的转录，从而延长根毛的伸长

去吸收更多钾离子[3]。 
此外，一些其他类型的转录因子也可以调节 HAK5 的转录。早期研究发现拟南芥在钾离子充足时，

生长素相关转录因子 ARF2 (auxinresponse factor 2)与 HAK5 的启动子结合抑制其表达，在低钾下 ARF2
被磷酸化解除了对 HAK5 的抑制作用，从而增加钾离子的吸收和根系的伸长[38]。除了 ARF2 之外，也发

现了转录因子 DDF2 (dwarf and delayed flowering 2)、JLO (jagged lateral organs)、TFII_A (transcription in-
itiation factor II_A gamma chain)和 bHLH121 (basic helix-loop-helix 121)均可以在低钾胁迫下激活 HAK5 的

启动子，从而获得更多的钾离子，使植株的耐低钾性更强[39]。这些也展示出在低钾下，增加高亲和性转

运蛋白 HAK5 的转录水平不仅可以提高钾离子的吸收还可以增强根部的伸长，从而缓解植物低钾性状。 
此外，一些其他钾转运蛋白基因也被发现其在转录水平受转录因子调节。拟南芥 NRT1.5/NPF7.3 钾

转运蛋白负责平衡根部和冠部钾离子的分布[40]，有研究发现 myb59 和 npf7.3 突变体表现出相似的冠部

发黄的现象，并且证明了转录因子 MYB59 (v-myb avian myeloblastosis viral oncogene homolog 59)响应低

钾调控，可以直接与 NRT1.5/NPF7.3 的启动子结合来调控其转录水平以响应低钾胁迫[41]。在谷子中，转

录因子 SiNAC45 (nascent polypeptide-associated complex 45)也可以响应低钾胁迫和 ABA 的诱导，同时也

增加了AKT1和HAK1的表达，并且在不同钾离子浓度下SiNAC45转基因植物具有不同的根长和根鲜重，

但具体调节机制还不清楚[42]。 
 

 
Figure 2. Low K+-responsive transcriptional regulatory regulation in plants 
图 2. 植物响应低钾的转录调控 

4. 翻译后调节 

钾离子在维持细胞充盈和膜电位方面具有重要作用，钾离子的吸收和转运必须对环境变化做出快速

反应，因此翻译后修饰调节非常重要(图 3)。CBL-CIPK 复合物是已知的植物耐低钾翻译后修饰调节的重
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要成分，其复合物可以在 Ca2+信号下磷酸化低钾相关蛋白，增强植物耐低钾性。早期实验在爪蟾卵母细

胞中验证了 CIPK23、CIPK6 和 CIPK16 和 CBL1/2/3/9 发生互作，这些 CBL-CIPK 复合物均可以激发 AKT1
的活性，其中 CBL1-CIPK23 复合物对 AKT1 的活性激发最强[13]。拟南芥和水稻中也发现在低钾胁迫时

CBL1-CIPK23 可以磷酸化 AKT1，进而促进植物钾离子的吸收能力和缓解了低钾胁迫性状[11] [12]。在拟

南芥中 CBL1-CIPK23 也可以磷酸化 HAK5，激活 HAK5 去转运更多的钾离子[10]。CBL 除了可以和 CIPK
结合磷酸化 AKT1 外，还发现了 CBL10 与 CIPK23 发生了竞争作用，CBL10 可以直接和 AKT1 的互作调

节钾离子稳态[15]。 
此外，许多研究发现蛋白激酶 PP2C 可以与 CBL 和 CIPK 互作共同去调节耐低钾相关蛋白。AtAIP1

是 PP2C 家族的一员，研究发现 AIP1 的去磷酸化 AKT1 与 CBL1-CIPK23 的磷酸化 AKT1 发生抵消作用，

进而抑制 AKT1 介导的钾离子吸收活性[13]。AtPP2CA 是 A 型 PP2C，其与 CIPK6 互作抑制 CIPK6 对

AKT1 的磷酸化，从而抑制 AKT1 的活性，然而同时又存在一些特定的 CBLs 可以与 PP2CA 发生物理作

用去解除其抑制作用[43]。可以发现 PP2C 往往是通过与 CIPK 发生竞争作用，进而负调节 AKT1 的活性。

AtPP2CA 还可以单独的影响钾离子通道 AKT2，其去磷酸化 AKT2 抑制其活性[44]。最近在拟南芥中发

现 PP2C 家族的成员 AP2C1 可以去磷酸化 CIPK9，并且在低钾下拟南芥 ap2c1 突变体的钾离子含量和根

长相对于 cipk9 是更好的，这表明了在低钾胁迫下 AP2C1 充当负调节剂，CIPK9 充当正调节剂，一起协

调拟南芥的钾离子吸收和根部生长，但具体调节机制还未清楚[16]。在植物中 PP2C 与 CBL 和 CIPK 之间

存在复杂的互作关系，并且进而影响了钾离子通道，这形成了复杂的翻译后调节网络去响应低钾。 
此外，也存在一些其他蛋白激酶具有翻译后调节作用。在拟南芥中编码 Raf 样 MAPKK 激酶的 AtILK1 

(integrin-linkedkinase 1)和钙调蛋白 AtCML9 (calmodulin-like protein)结合与 HAK5 互作，促进 HAK5 在质

膜上的积累，从而维持钾离子稳态[45]。ABA 信号相关蛋白激酶 SRK2E 也可以磷酸化 KUP6 调节钾离子 
 

 
Figure 3. Low K+-responsive post-translational regulation in plants 
图 3. 植物响应低钾的翻译后调控 
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稳态和气孔开闭[25]。同样地，蔗糖相关蛋白激酶 AtSnRK2.6 (SNF1-related protein kinase 2.6)也可以磷酸

化 KAT1 从而调节气孔开闭和干旱胁迫[46]。在番茄中也存在一些受体激酶(LRR-RLK)在低钾前后的转录

水平发生显著性变化，暗示了这些受体激酶可能也参与了有低钾相关的一些翻译后调控[5]。水稻中一个

受体样激酶 RUPO (receptor-like kinase)与钾转运蛋白 OsHAK1/19/20 互作，抑制其活性避免钾离子过度积

累，从而介导花粉管生长和钾离子稳态[47]。 
此外，一些钙离子依赖性蛋白激酶 CPKs (calcium-dependent protein kinases)，可以结合 Ca2+并且具有

激酶活性，它们通过磷酸化钾离子通道从而调节植物花粉管和气孔状态。AtCPK11 和 AtCPK24 调控了花

粉管钾离子通道 AtSPIK 去吸收钾离子，从而调节花粉管生长[48]。在拟南芥中 CPK13 也可以磷酸化

KAT1/2 去调控气孔开放[49]，CPK3/4/5/11/29 可以磷酸化液泡钾离子通道 TPK1 [46]。在非洲爪蟾卵母细

胞中也验证了 CPK33 增强了 shaker 通道 GORK 的活性，并且影响了 Ca2+依赖性的气孔开闭[50]。 
钾离子通道还可以在翻译后水平被一些通道亚基调节。AtKC1 是 shaker 钾离子通道的亚基并且负调

节剂钾离子通道的活性，单独并不发生作用[51]。在拟南芥中发现 AtKC1 与 AtAKT1 相互作用形成

AtAKT1-AtKC1 异聚体通道，并在低钾下负调节 AKT1 吸收钾离子的活性和抑制根部生长[52]。AtKC1
也可以与 AtCIPK23 协同调节 AtAKT1 介导的低钾应激反应[53]。钾离子通道 KAT1 和 KC1 还可以与囊

泡相关膜蛋白 VAMP721 相互作用，在质膜上调节钾离子电流和根部的生长[54]。此外，拟南芥阴离子通

道 SLAC1 和 SLAH3 均可以通过蛋白互作直接抑制钾离子通道 KAT1，从而调节气孔开放[55]。 

5. 展望 

近年来植物耐低钾研究进展迅速，对模式植物耐低钾分子机理的研究不断加深。基因敲除、转基因

植物和基因定位技术的应用推动了人们对耐低钾的深入研究，也为培育新的耐低钾品种提供了重要的理

论依据。但是同时也存在一些问题，1) 低钾信号传导途径的开发还是不够完全的，还存在一些与胁迫相

关的激素在低钾胁迫下的信号传导途径是未知的，例如细胞分裂素和赤霉素。另外，microRNA 与低钾胁

迫相关的研究也是较少的，这些都应作为未来的重点研究对象；2) HAK5 的转录调节机制是目前研究的

较多的，但还存在许多其他钾离子转运蛋白在低钾胁迫下转录水平也是上调的，例如 OsHAK1、ZmHAK1
和 SiHAK1 等，这些基因的转录水平上调的具体调节机制还是未知的。此外基因的转录后修饰研究目前

是较少的，例如 mRNA 前体剪接加工、编辑、稳定性以及 mRNA 降解等，这些方面在未来可以进行深

入研究；3) 耐低钾研究主要集中在拟南芥和水稻这种模式植物上，对于一些其他尚未进行基因组测序的

植物研究甚少，低钾相关基因的功能研究十分受限。 
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