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摘　要　　钾的研究是植物营养研究中最重要的内容之一。本文综述了植物营养研究在 K+吸收机理 ,

K +吸收影响因素及植物钾素营养基因型差异等方面的研究进展。
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钾是植物最重要的营养元素之一。钾在植物体内无有机化合物 ,主要以离子形态和可

溶性盐存在 ,或者吸附在原生质表面上 。植物体内钾离子浓度往往比其它离子高 ,而且远远

高于外界环境中的有效钾浓度 。多年来 ,围绕植物吸收利用养分及其机制的研究 ,钾的研究

是最重要的内容之一 。近年来 ,随着分子生物学的兴起及研究手段的进步 ,植物钾营养的研

究取得了较大进展。本文拟就与植物钾素吸收利用有关的几个方面的新进展作一综述。

1　植物对 K+的吸收

研究者很早就发现植物对养分的吸收具有高度的选择性和积累性 ,如 ,有实验表明 ,水

图 1　离子过膜运转的主要机理

(A)代表 H+泵 ATP 酶;(B)代表离子通道;(C)代表载

体;(D)代表信号感和传递偶连蛋白。

培玉米根中 K+的浓度比外界溶液高 80倍。

相反 ,根中 Na+的浓度却相对较低 。早期的

实验证实 K+的选择性吸收和积累需要能量

的供给 ,即 ATP 的供给 ,尤其是在外界 K
+

浓度较低时。一般认为 ,一个养分离子是否

属于主动吸收往往由膜两边的化学势梯度和

电化势梯度来决定 。近年来 ,由于膜测量技

术 ,如膜片钳技术(Patch clamp technique)的

发展 ,对膜电位势的形成机理及对于植物细

胞生长和功能发挥的重要性都有了更为深入

的了解。图 1是新近提出的离子过膜运转的

机理图〔1〕 。

图 1表明 ,ATP 驱动的 H+泵 ,将 H+从

膜内部表面打入膜外部表面 ,产生一个 pH 梯度和电位势 。于是阳离子和阴离子就沿着这

个梯度通过选择性载体和离子通道进出胞膜 。这种模型新颖之处还在考虑了膜的信号接受

(如 pH 和离子浓度)及翻译功能 。

Kurdjian和 Guern〔2〕提出在质膜和液泡膜上存在一个专门调节 pH 的质子泵。这一设
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想已逐渐得到广泛认同。质子泵在膜上的位置及其功能 ,以及阴 、阳离子过膜运转的机制列

于图 2〔1〕。

图 2表明 ,质膜结合的H+-ATP 酶在调节细胞质 pH及驱动阴阳离子的吸收起着十分

重要的作用。因此 ,它被称之为“主体酶(master enzyme)”
〔3〕
。

关于这个酶活性的调节(包括在基因水平上的)研究已取得很大进展〔4〕 。研究表明 ,根

毛区质膜 H+-ATP 酶的活性特别高 ,它消耗细胞 ATP 的 25 ～ 50%。因此 ,根中碳水化合

物水平较低时 ,不仅会降低H+进入外部介质 ,而且会降低细胞质的 pH 值。质膜 H+-ATP

酶可由单价阳离子激活 ,一般 K
+
能力>Na

+
,而对阴离子不敏感 。

图 2　致电质子泵(H+-ATPase , PPiase), 过膜氧化原泵

(NAD(P)oxidase)和离子通道的功能和定位及离子过膜运转模型

阳离子沿着电势梯度穿过质膜 ,以单向运转(uniport)的方式进入细胞质 。单向运转受

膜上的载体等特殊结构的调节。但对 K+来说 ,由于外部的 K+较低(<1mmol/L)而内部

K+较高(约 80mmol/L),所以 K+吸收载体需要逆电化势梯度运行 。无论是 K+-H+逆向

运转(anti-port)还是 K+-H+协同运转(co -port)都需要能量〔5〕 。近年来 ,离子通道(ion

channels)在植物细胞膜上的存在得到广泛认同(图 1和图 2即包括了离子通道)。离子通道

调节或控制离子流的能力与各种运转蛋白不同〔6〕。这些通道可允许离子迅速的过膜运动 ,

速度可达 106 ～ 108 离子/秒。这比离子的载体运转要快 3 ～ 5个数量级[ 7 、8] 。迄今为止 ,发

现的离子通道有 K+通道 ,Ca2+通道 ,H+通道和 Cl-通道〔9〕 。

离子通道在根系离子吸收方面的作用尚不十分清楚。对于二价阳离子 ,尤其是 Ca2+的

吸收 ,通道的开放有利于离子迅速进入根细胞中 。而 K+吸收可能是通过一个内向性的调

节通道 。这个通道的开放有赖于质膜的高度激化 ,在外界 K
+
浓度较高时(>1mmol/ L)导

致 K
+
高速流入

〔10〕
。

根细胞质膜上的另外一种高速通道允许单价和双价的阳离子进入。这种通道在去极化

(即膜电位下降)时通道开放 ,允许阳离子如 Ca2+迅速进入 。但在外部 K+<1mmol/时 ,沿

电化势梯度迅速排除 K+(即外向型 K+调节通道)〔11〕 。因此 ,根细胞质膜上的阳离子通道

主要是在二价阳离子吸收中起重要作用 ,而对于单价阳离子如 K
+
仅在外部浓度较高时发
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挥作用。

2　植物吸收 K+与其它养分离子的关系

影响和调节植物吸收钾离子的因素包括外界因素(如养分离子 ,包括 K+本身)和内部

因素(即植物自生对其根部 K+吸收的控制和调节)。研究植物钾离子的吸收和调节机制 ,

对于合理施肥 、阐明植物高效吸收利用无机营养的机理及为筛选和培育优良品种提供理论

依据具有重要意义。

2.1　离子之间的相互作用

人们很早知道 K
+
与其它离子之间的相互作用有拮抗作用和协同作用。如 , NH

+
4 、

Rb+、Cs+与K+之间 , Fe2+与 K+之间存在拮抗作用。阴离子如 NO-3 、H2PO
-
4 、MoO-4 等 、一

些二价阳离子 ,尤其是 Ca2+与 K+之间存在协同作用 。

许多研究者报道了离子之间相互作用的机理。关于离子之间拮抗作用的机理分析 ,最

早是从离子水合半径来分析的 。如 K
+
水合半径( )为5.32 ,而NH

+
4 为5.37 , Rb

+
为 5.09 ,

Cs+为 5.05。显然它们的水合半径较为接近 ,因此 ,人们认为它们可能在载体上竞争同一个

结合部位 ,从而相互抑制 。

黄建国等[ 12]报道了养分离子影响钾离子吸收的动力学机理。他应用离子消耗技术证

明NO-3 及稀土元素显著促进小麦吸收 K+ ,其原因是它们提高了 K+吸收的最大速率

(Imax值),而增加植株根系对 K+的亲和性(K m 值减少)。相对应的 ,NH+4 显著抑制 K+吸

收 ,其机理是 NH
+
4 降低植物对 K

+
的亲和性(K m 值增加)。

二价离子如 Ca2+促进一价离子如 K+吸收的现象称之为 Viets效应 。Läuchli 和 Ep-

stein〔13〕认为这是因为 Ca2+促进了 K+的净吸收。Quintero 和 Hanson[ 14]的实验表明 ,Ca2+

促进 K
+
吸收与 H

+
分泌的增加有关 ,而 H

+
分泌是 K

+
吸收的动力。栾升和倪晋山

[ 15]
应用

示踪动力学的原理研究分析了 Ca2+对 K+内流和外流同时作用的动态机理 。结果表明 ,

Ca2+抑制 K+通过质摸的外流 ,同时促进K+由细胞质向液泡的转运。认为 Ca2+抑制 K+外

流的机制不只局限于降低膜透性 ,而有可能是 Ca
2+
参与了膜上运转蛋白质活性的修饰 。

2.2　植物内部钾营养状况对 K+吸收的影响

植物内钾的含量是外界的几十倍或数百倍。然而植物并不是无限制地吸收 K+。实验

表明 ,即使在介质中 K
+
浓度变化幅度很大的情况下 ,同一种高等植物体内 K

+
浓度总是能

够维持在一个较窄小的范围内 。这说明高等植物能根据体内 K+浓度调节对 K+的吸收速

率。即高等植物体内存在 K+吸收的反馈调节系统(system of feedback regulation)。

植物内部 K
+
浓度对 K

+
吸收的调节有大量的研究 。从动力学来讲 ,植物本身对 K

+
吸

收率降低主要是由于 Imax值显著降低 ,而不是由于降低了植物对K+亲和性。 Imax值的降

低 ,表明外流速率的增加 ,从而净吸收率下降
〔16〕
。

关于植株部分对 K+吸收调节有两种观点 。第一种认为是根系的含钾量直接控制 K+

吸收。应用示踪动力学的研究表明 ,根系对含钾量的调节作用是通过对 K+透过质膜和液

泡膜的内流和外流的影响来实现的 。当 K
+
进入质膜的内流( oc)下降时 ,或渗出质膜和外

流( oc)增加时 ,K+吸收即趋于稳定。由于高等植物根系的细胞主要分为细胞质和液泡两

大部分 ,因此 ,含钾量对 K+吸收的负反馈调节来自细胞质和液泡含钾量的变化。谢少平和
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倪晋山〔17〕的研究表明 ,水稻威优 49幼苗根系 K+(86Rb+)吸收率的改变主要受根部液泡含

钾量的调节。

第二种是地上部含钾量对根吸收钾的调节 ,一些研究者认为这是间接的 。谢少平〔18〕认

为 ,植物地上部对 K+吸收的调节取决于其含钾量 。他分析可能每种植物存在一个钾胁迫

临界值(crit ical concentration)。如果地上部分含钾量小于钾胁迫值 ,则地上部总参与对根吸

收 K
+
的调节。

3　植物吸收利用钾素基因型差别

人们早就注意到植物体内离子的吸收和运转是受遗传控制的
〔19〕
。生长在同一环境下

的不同植物吸收利用钾量明显不同即是所谓植物钾素利用的基因型差别。近十多年来 ,随

着植物营养遗传学的兴起 ,这方面的研究越来越多〔20、21〕。大量研究表明 ,这种基因型差异

不但存在于不同植物种类之间 ,而且还存在于同一植物种类的不同品种间。研究植物钾营

养基因型差异性 ,可为筛选和选育钾高效植物基因型品种提供理论依据。

关于植物钾营养基因型差异及其机理的研究报导 ,主要包括如下方面 。

3.1　生理形态

(1)形态差异　土壤钾利用能力强的基因型一般根系较为发达 ,具体表现在根半径小 ,

根毛多 ,根量大〔19〕 。

(2)生理效率　耐低钾的品种 ,单位吸钾量形成的生物产量 、经济产量的效率即生理效

率明显大于一般品种 。有人研究了不同生理效率的晚稻品种 ,结果表明 ,尽管在常规施钾水

平下 ,它们总的含钾量相差并不大 ,但是 ,耐低钾和钾素利用效率高的品种 ,其单位吸钾量形

成的生物产量(生理效率)明显增加〔22〕 。

(3)光合作用及其产物运转　符建荣等〔22〕的研究表明 ,钾素生理效率高的品种 ,其生育

后期剑叶含钾量高于其它品种 18 ～ 24%。且植物体内钾素运转和再利用能力较强 ,光合速

率明显高于其它品种 ,而达到最佳光合速率所需的供钾水平较低 。钾效率高的品种 ,光合产

物更易在穗部积累。

(4)根系分泌物　有关根系分泌物与 P 、Fe、Zn 等养分利用效率的关系有大量研究报

导。根系分泌物与钾利用效率的关系尚少见报道 。最近 ,本文作者[ 23]研究发现具有强富钾

能力的籽粒苋 ,它的根系能分泌大量的草酸。草酸是土壤矿物钾的有效提取剂 。可见 ,籽粒

苋分泌草酸是其大量吸收累积钾素的重要机理之一。

3.2　K
+
吸收利用及运转

3.2.1　离子吸收动力学研究 ,彭克勤和胡笃敬
〔24〕
研究富钾植物空心莲子草 K

+
吸收动力

学的结果表明 ,溶液培养 120 ～ 180天的空心莲子草的最大吸收 K
+
速率为 1.8 ～ 2.1μmol/

g .FW.h ,Km 值 8.0 ～ 14.0μmol/L ,开始在体内累积 K+的外液最低 K+浓度 Cmin<0.2

μmol/L 。结果说明空心莲子草在自然土壤和水体中能较快地富集钾素 。谢少平和倪晋

山〔25〕比较了空心莲子草与大豆 、向日葵吸收 K+动力学的机制 。结果表明 ,同大豆 、向日葵

相比 ,空心莲子草的 Km 值很小 ,而 Imax值又较高 ,从而说明空心莲子草根系具有高效率的

K+吸收机制 。

对普通植物研究的一般结论是 ,钾素利用高效型的品种对钾的最大净吸收速率(Imax)
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大 ,而对 K+亲和性高(Km 值小)
〔12〕 。然而 ,动力学参数往往受许多因素影响 ,如试验温度 ,

溶液组成 ,苗龄大小 ,甚至苗的营养状态等。因此 ,它们虽然带有生理特征的信息 ,但不是吸

收能力的深层次机理 。

3.2.2　示踪动力学的研究　示踪动力学应用库室分析方法(或称隔室分析法 、区域化分析

法 ,本文用库室分析法),将供研究的体系划分若干库室(分区)。实验开始时 ,引入某种研究

元素(或化合物)的放射性同位素(标记物)。通过测定计算该物质在各个分室中的动态变

化 ,从而了解该物质的动态变化规律
〔26〕
。库室分析法是在不破坏供试系统的条件下进行

的 ,能较好地反应客观实际。

示踪动力学原理在描述生物体药物代谢 、植物激素的作用〔27〕及根菌侵染作用〔28〕等方

面已有广泛的研究应用。Memon et.al.〔29〕首次将这一原理应用于研究和描述植物养分吸

收利用的基因性差异 。先后涉及到的养分元素有 Ca2+ , K+ , NH +4 , NO
-
3 , Mg2+ , SO2-

4

等〔30 , 31 ,32〕。

应用示踪动力学描述根系 K+离子吸收变化时 ,一般采用外流实验。即 ,首先把植物根

系统放入有 K+的示踪剂溶液中 ,让示踪剂进入根系内各个分室;然后将根系放入非标记溶

液中测定示踪剂流出根系组织的情况。采用外流实验能比较简单地获得方程参数。方程的

推导和参数计算见参考文献〔25 ,29 , 33〕 。

Memon等〔29〕用不同钾利用效率大麦进行的研究表明 ,在K+为10μmol/L 时 ,钾素利用

低效性的品种已表现出典型的缺钾症状 。应用示踪动力学库室分析发现 ,同钾素利用高效

型品种相比 ,钾素利用低效型的大麦品种 K+从液泡进入细胞质的通道受阻 。从而说明钾

素利用低效型的品种更易缺钾的原因。

谢少平等〔18〕的研究表明 ,耐低钾和不耐低钾水稻的主要差异在于细胞膜上吸收和运转

的机理不同。耐低钾水稻品种主动吸收钾的效率高 ,同时钾由根部向上运输的能力强。由

于 K
+
向上运输可有效降低根的含钾量 ,根据钾素吸收反馈调节的原理 ,根含钾量的减少 ,

有利增强根的吸钾能力。

谢少平和倪晋山〔25〕还研究比较了富钾植物空心莲心草与大豆 、向日葵的吸钾机制。结

果表明 ,三种植物根部 K
+
通过膜的单向速率常数和通量明显不同。空心莲子草具有较高

的 roc(离子内流速率)和 rcx(离子上运速率),而具有较小的 rco(离子外流速率),这表明它吸

收和运输 K+的速率均大于大豆和向日葵 。而进入根组织的 K+向外流出的速率又最小。

因此说明在低 K+介质中 ,空心莲子草具有较高的 K+吸收速率。
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无比例尺地图即无级比例地图 ,也称多比例尺地图 。是依托比例尺(如 1∶1000)地图数

据库 、空间数据基础设施 ,依据无级比例尺技术 ,通过开窗 、自定义比例尺 、点击 、往返向导等

的操作 ,能够获得特定范围 、不同比例尺的 ,信息量与比例尺自适应的地图 。

数字地球的发展将极大地促进地图生产自动化的发展 ,还将形成更多形式的地图品种。
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