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钾通道 ZmK2;1在水稻中超表达提升水稻氮素利用潜力
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摘  要：气孔导度控制叶片对碳源(CO2)的获取能力，通过影响光合作用对作物生产能力发挥作用。针对稻田过量施氮导致氮素

利用效率趋缓的现状，本研究对高氮投入时促进氮素吸收利用的调控策略进行研究。利用气孔钾通道基因 ZmK2;1 超表达水稻遗

传材料，设置氮缺乏(LN，不施氮)、中量或减少氮投入(MN，200 kg/hm2)和过量施氮(HN，350 kg/hm2) 3 个处理的田间试验，对

ZmK2;1 超表达植株在生育后期的氮素营养特征和生产特性进行研究。结果表明：ZmK2;1 超表达能改善水稻植株在各氮肥施用

水平下的产量形成特征，差异化提升植株氮钾含量，优化植株整体和剑叶的氮素营养特征，促进植株生物量积累，其剑叶在生

育后期保持较高的光合效率(Pn)和气孔导度(Gs)。另外，ZmK2;1 基因超表达有利于中量氮投入和过量施氮下水稻氮素利用效率

的提升，尤其在过量施氮条件下，该基因过表达仍能够促进氮肥农学效率(AEN)、氮素生理效率(PEN)和氮素收获指数(NHI)。可

见，利用气孔钾通道 ZmK2;1 在水稻中超表达可以调节植株和关键功能叶氮钾比，促进各施氮水平下的光合效率的同时提升水稻

产量；在过量施氮时，依然能保持较高的光合同化能力，提升水稻氮素利用率和增产潜力。 

关键词：氮素利用率；高氮投入；ZmK2;1 超表达；光合效率；增产潜力 
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Overexpression of Potassium Channel ZmK2;1 in Rice Improves Nitrogen Utilization 
Potential 
CHEN Tianxiang1,2, YANG Shunying1, SU Yanhua1,2 * 
(1 State Key Laboratory of Soil and Sustainable Agriculture, Institute of Soil Science, Chinese Academy of Sciences, Nanjing  
210008, China; 2 University of Chinese Academy of Sciences, Beijing  100049, China) 

Abstract: Stomatal conductance controls the ability of leaves to acquire carbon sources (CO2), and it is closely related to crop 

productivity by affecting photosynthesis. In view of the current situation of slowing N use efficiency caused by N fertilizer 

overuse in paddy soil, it is necessary to study the regulation strategy of high N fertilizer input to promote N absorption and 

utilization. Therefore, ZmK2;1 overexpression transgenic lines were used to set up a field experiment of three conditions 

including N deficient (LN, no N application), moderate or reduced N input (MN, 200 kg/hm2) and N fertilizer overuse (HN, 350 

kg/hm2), which were used to study the N nutrition characteristics and production traits in the later growth stage. The results show 

that ZmK2;1 overexpression can improve the yield characteristics for rice plants under each N application level. At the same time, 

the content of N and K are increased differentially, it optimizes nitrogen nutrition characteristics of the whole plant and key 

functional leaves (flag leaves), and promotes the accumulation of plant biomass. Besides, the flag leaf of ZmK2;1 overexpression 

plant maintains a promising photosynthetic rate (Pn) and stomatal conductance (Gs) during the later growth period. In addition, 

ZmK2;1 overexpression can promote the N use efficiency of rice under the N fertilizer moderate input and N fertilizer overuse, 

especially under the condition of N fertilizer overuse, the overexpression of this gene can still promote agronomic N use 

efficiency (AEN), physiological N use efficiency (PEN) and N harvest index (NHI). Obviously, overexpression of the stomatal 

potassium channel ZmK2;1 in rice can regulate the N/K ratio of plants and key functional leaves, promote photosynthetic rate, and 

improve the rice yield under different N application. In particular, under the condition of N fertilizer overuse, it can still maintain 

a high photosynthesis assimilation ability, and plays a positive effect on performing the N use efficiency and yield-increasing 



第 3 期 陈天祥等：钾通道 ZmK2;1 在水稻中超表达提升水稻氮素利用潜力 521 

 

http://soils.issas.ac.cn 

potential of rice. 

Key words: N use efficiency; N fertilizer overuse; ZmK2;1 overexpression; Photosynthesis rate; Yield-increasing potential 
 

氮素作为水稻产量形成的重要限制因子，其施用

量的不同通过影响干物质和养分的积累与分配，对水

稻产量形成发挥作用[1]。氮肥用量过高会降低淀粉合

成能力和叶片、茎秆等组织中储藏物质向籽粒转运的

能力[2-3]。植物叶片含氮量与光合强度密切相关，进

而影响植株的干物质生产能力。在高氮供应时，水稻

OsAMT1;1过表达导致植株氮同化关键酶活性达到饱

和，碳同化步骤受到抑制[4]，而 OsAMT1;3 过表达在

分蘖期和抽穗期的生物量显著降低[5]。另外，OsGS1;1

和 OsGS1;2 过表达水稻叶片光合参数和碳水化合物

含量变化较大，高氮用量导致过表达植株在分蘖期和

抽穗期的生物量显著降低[6]。由此可见，强化铵吸收

和同化关键基因表达对水稻植株的氮素利用有不同

影响，植株体内碳氮含量的相对变化是造成植株氮素

利用状况恶化的重要原因。 

光合同化过程是植物进行物质生产和生长发育

的保证，不仅受叶片氮素含量变化的影响，也与气孔

运动特征密切相关。研究表明，钾素在调节酶促反应、

物质运输和维持细胞渗透压等生理过程的同时，也

对气孔运动发挥重要作用 [7-8]。该过程由气孔周围

的一对保卫细胞具体执行 [9-10]。而保卫细胞对 K+ 

的吸收和释放主要是由 K+通道来完成 [11-12]。在水

稻中，其保卫细胞中表达的内向钾通道 OsKAT2 和

OsKAT3 [13-14]和外向钾通道 OsSKOR 负责调控保卫

细胞钾水平[15]，以此操控气孔运动。气孔导度是衡

量植株光合特征的重要参数，气孔运动的行为会直

接导致气孔导度的变化，其大小与叶片氮钾营养特

征有密切关系 [16-17]。利用气孔钾通道基因超表达调

节光合碳同化来改善水稻氮素利用特征的相关报道

比较少见，本研究中涉及的基因 ZmK2;1 是已经在玉

米中被克隆的内向型钾通道基因，该通道在保卫细胞

钾内流方面发挥重要作用 [18]。因此，本研究利用

ZmK2;1 基因在水稻中超表达，开展高施氮背景下通

过干预气孔导度，以气孔调控的增碳策略为手段和出

发点，对水稻氮素营养特征和产量形成特征进行研

究，以期为水稻氮素利用效率的改善提供更多途径。 

1  材料与方法 

1.1  试验地概况 

试验于 2020 年稻作季在中国科学院常熟农业生

态野外观测站(31°15′15′′ N，120°57′43′′ E)进行。该研

究站地处长江下游平原腹地，属于亚热带北部湿润季

风气候区，年平均气温为 17 ℃左右，平均年降水量

在 1 200 mm 左右。供试田块土壤类型为潜育型水稻

土，基础土壤(0 ~ 20 cm 土层)理化性质如下：pH 7.65、

有 机 质 36.82 g/kg 、 全 氮 1.66 g/kg 、 有 效 磷

12.99 mg/kg、速效钾 53.12 mg/kg。 

1.2  供试水稻材料的创制和鉴定 

玉米 ZmK2;1 基因的编码序列 [18]，克隆到由

pCambia1301 改造后的植物表达载体 pUN1301 中，

置于 Ubiquition 启动子的驱动之下。水稻愈伤组织转

化、植株再生委托武汉博远生物技术有限公司进行。

经潮霉素筛选的抗性再生植株进行种子繁种获得 T2

代株系。T2 代种子在含有潮霉素(50 mg/L)的培养基

上再次筛选，并最终通过 PCR 确认。所得纯合性转

基因株系用作试验材料。转基因株系中 ZmK2;1 基因

的超表达丰度，由 qPCR 确定，大致为内参基因

OsActin 的 15 倍。qPCR 引物序列为 ZmK2;1-F：5′- 

GGAGACTATGCTGAGATAGATG-3′，Nos-R：5′-GG 

CTTTACACTTTATGCTTCCGG-3′。 

1.3  试验设计 

本试验设置氮缺乏(LN，不施 N)、中度或减少氮

投入(MN，200 kg/hm2)和氮过量施用(HN，350 kg/hm2) 

3 个处理条件。小区间做田埂隔离，并用塑料薄膜覆

盖埂体，保证各小区单独排灌，株距和行距为 0.2 m× 

0.2 m。以尿素(46% N)为氮肥肥源，按照基肥∶分蘖

肥∶穗肥=5∶2∶3 的比例施用，其中基肥在插秧前

施入，分蘖肥在 7 月中旬施入，穗肥在 8 月中旬施入。

磷肥肥源为普通过磷酸钙(12% P2O5)，钾肥肥源为氯

化钾(60% K2O)。磷肥施用量为 P2O5 90 kg/hm2，钾

肥施用量为 K2O 120 kg/hm2；磷肥作为基肥一次施

入，钾肥分 60% 基肥和 40% 穗肥分别施用。各个

氮水平条件的磷肥和钾肥用量一致，各氮肥水平设置

在 12 m ×7 m 的田块中，划分小区重复 3 次。灌溉、

田间病虫害防治按常规管理，其他管理措施统一按照

台站常规栽培要求实施。 

1.4  测定内容与分析方法 

分别于灌浆期、完熟期采集水稻植株样品，各处

理取有代表性植株，带回室内获取鲜物质量。然后在

105 ℃杀青 30 min，再在 60 ℃烘干至恒重，称量干

物质量，粉碎后待测定含氮量。灌浆期采集剑叶，采

集时间以齐穗期为基准(离收获 4 周)，采集 3 份叶片
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作为生物学重复，做好标记带回室内，烘干至恒重后 

称量干物质量，待测定相关指标。 

试验于灌浆期在田间进行剑叶光合效率的测定。

以齐穗期作为基准，每个小区选择长势一致的植株，

采用 Li-6400 便携式光合测定系统(Li-Cor，Lincoln，

USA)测定每株主茎剑叶。测定时间为晴天的上午

8:30—11:30，正式测试前，机器开机预热 20 min，设

置光强为1 000 μmol/(m2·s)，CO2浓度为400 μmol/mol，

流速 500 μmol/s。 

称取一定量的粉碎后的样品，采用 H2SO4-H2O2

消煮[19]。消煮液冷却定容后按照测定要求稀释至合

适浓度范围，消化液中的含氮量使用化学分析仪

(Smartchem 200，Westco Co.，Italy)进行测定并计算，

钾含量采用火焰光度计测定并计算。 

收获时期各处理各株系收获长势均匀的植株，标

记处理后装入尼龙网袋带回室内，用于后期的考种。

分样前先统计每份样品的单株分蘖数和有效穗数并

记录。将稻穗进行脱粒，之后数取并称量测定籽粒千

粒重，获取穗粒数，收集所有实粒并称重，产量测定

以 1 m2 植株为标准脱粒后处理测定。 

1.5  相关指标计算 

氮素利用效率的计算和评价指标分别采用氮素

收获指数[20]，以及氮素生理效率、氮肥吸收效率和

氮肥农学效率[21]来表示。 

氮肥吸收效率 (REN，%) = (施氮区植株吸氮量–

空白区的植株吸氮量) /施氮量×100  

氮素生理效率 (PEN，kg/kg) = (施氮区的籽粒产

量–空白区籽粒产量) / (施氮区植株氮积累量–空白区

植株氮积累量) 

氮肥农学效率 (AEN，kg/kg ) = (施氮区最终的籽

粒产量–空白区最终的籽粒产量) /施氮量 

氮素收获指数 (NHI，%) = 籽粒最终氮积累量/

植株最终氮积累量×100 

1.6  数据统计 

试验数据采用 Microsoft Excel 2019 软件进行计

算处理；利用 SPSS 13.0 软件进行数据统计和方差分

析，通过邓肯新复极差法进行显著性检验，显著性水

平为 P<0.05；采用 Sigmaplot 12.5 软件进行制图。 

2  结果与分析 

2.1  ZmK2;1 超表达株系在关键生育期的生物量

累积变化特征 

对各施氮水平下 ZmK2;1 超表达和野生型 

(ZH-11)水稻植株氮钾养分含量、生物量积累和氮钾

比等指标进行分析。由图 1A 可以看出，施氮量的增

加促进了野生型和转基因水稻植株的氮素积累；在

MN 条件下，ZmK2;1 超表达植株的单株含氮量较野

生型高出 14.27%，差异达显著水平(P<0.05)；在 HN

水平下，ZmK2;1 超表达仍能促进水稻植株氮素吸收，

但差异不显著。就植株钾素含量而言，野生型和转基

因水稻植株钾素含量均有明显提升(图 1B)，尤其在

MN 和 HN 水平下，ZmK2;1 超表达植株的单株含钾

量与野生型相比，显著促进了植株钾素吸收和积累。

通过对单株生物量的分析发现(图 1C)，在各施氮处

理下，ZmK2;1 超表达水稻植株的单株生物量均显著

高于野生型，尤其在 MN 和 HN 水平下，ZmK2;1 超

表达水稻植株的单株生物量分别比野生型高出

43.31% 和 38.88%。另外，与野生型水稻植株相比，

ZmK2;1 超表达植株氮钾比在各施氮水平下均有所降

低，尤其在 LN 和 MN 水平下，降低差异达显著水平，

HN 水平差异不显著；随施氮量的增加，野生型和

ZmK2;1 超表达植株氮钾比先升高后趋于稳定 (图

1D)。可见，ZmK2;1 超表达能够促进水稻植株氮钾养

分的积累，特别在 HN 条件下，植株钾素吸收的显著

增加，对协调植株氮钾养分平衡发挥了作用，对植株

生物量的积累有利。 

2.2  ZmK2;1 超表达对水稻关键功能叶氮钾营养

特征和光合特征的影响 

植株生物量和籽粒产量的形成与灌浆阶段关键

功能叶(剑叶)氮钾营养状况关系密切。由图 2A 可以

看出，在各处理条件下，ZmK2;1 超表达水稻植株的

剑叶含氮量均表现出高于野生型的趋势，尤其在 MN

条件下，其较野生型高出 14.46%，差异达到显著水

平(P<0.05)；过量施氮条件下延续了这种趋势，但差

异不显著，表明通过该基因超表达能够增强剑叶氮素

的获取和分配潜力。另外，ZmK2;1 超表达水稻植株

的剑叶含钾量均显著高于野生型植株 (图 2 B，

P<0.05)，尤其在 MN 条件下，ZmK2;1 超表达水稻植

株的剑叶钾含量较野生型高出 49.85%，差异显著

(P<0.05)；在 HN 条件时较野生型高出 30.51%，仍然

有显著促进作用(P<0.05)。通过对剑叶氮钾比的分析

发现(图 2C)，超表达水稻植株和野生型剑叶氮钾比

在各施氮条件下均表现出降低的趋势，在 MN 和 HN

条件下，超表达植株剑叶氮钾比相比野生型显著降低

(P<0.05)，主要是由于该基因超表达导致向剑叶钾素

的分配能力增强。这种变化对其光合作用产生了积极

影响，ZmK2;1 超表达植株剑叶光合效率和气孔导度

在同样的处理条件下显著高于野生型(图 2D、2E， 
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(ZH-11 为野生型水稻株系，ZmK2;1-OX 为 ZmK2;1 超表达株系。A. 植株氮积累量；B. 植株钾积累量；C. 单株生物量；D. 植株氮钾比。

*表示同一处理不同水稻株系间差异达 P<0.05 显著水平，n=4，下图同) 

图 1  ZmK2;1 超表达对水稻氮钾养分和生物量积累的影响 
Fig. 1  Effects of ZmK2;1 overexpression on nitrogen and potassium nutrients and biomass accumulation in rice 

  

P<0.05)，特别在 HN 条件下，气孔导度仍显著高于

野生型，光合效率较野生型高出 17.07%，差异显著

(P<0.05)。胞间 CO2 浓度随施氮量增加趋于稳定(图

2F)。这些生理特征的差异表明，ZmK2;1 超表达通过

影响剑叶氮钾营养的获取和分配，对其光合特征也产

生促进作用。剑叶作为水稻进行光合生产的关键功能

叶片，ZmK2;1 超表达可以促进植株在不同处理条件

下的剑叶钾分配，使得超表达植株剑叶氮钾比显著低

于野生型，而这种变化使剑叶气孔导度和光合效率都

有显著增加(P<0.05)。在 MN 和 HN 条件下，两种植

株间剑叶胞间 CO2 浓度没有明显的变化，主要是因

为 ZmK2;1 超表达植株剑叶有较高的光合效率，对碳

源有较强的同化利用能力所致；可见，ZmK2;1 超表

达可以通过优化其氮钾营养状况改善高氮条件下的

水稻光合同化效率。 

2.3  ZmK2;1 超表达对水稻产量特征的影响 

由表 1 可以看出，ZmK2;1 超表达对水稻产量

构成特征参数有着不同程度的影响。在各个氮肥施

用条件下，ZmK2;1 超表达水稻植株的单株分蘖数

均高于野生型(ZH-11)水稻植株，尤其在 MN 和 HN

条件下，差异达到显著水平(P<0.05)，分别较野生

型高出 18.93% 和 25%。通过对单株有效穗数的分 

析发现，在各个氮肥施用条件下，ZmK2;1 超表达

水稻植株的单株有效分蘖数均高于野生型水稻植

株，尤其在 MN 和 HN 条件下差异显著(P<0.05)，

分别较野生型高出 30.95% 和 38.86%。通过计算成

穗率发现，超表达植株成穗率在各施氮条件下均高

于野生型植株，尤其 MN 和 HN 条件时显著高于野

生型(P<0.05)，表明单株有效分蘖的形成数量随单

株总分蘖数增加同步增加。就单穗粒数而言，同样

在 MN 和 HN 条件下，超表达植株表现出显著增加

的趋势 (P<0.05)，分别较野生型高出 10.91% 和

7.44%。在各个氮肥处理条件下，ZmK2;1 超表达水

稻植株的千粒重均高于野生型植株，尤其在 MN 条

件下，较野生型高出 18.26%，差异显著(P<0.05)；

HN 水平时，千粒重仍能表现出优势，表明超表达

株系在高氮投入时仍维持较高的灌浆潜力。另外，

通过分析籽粒产量的变化趋势发现，在 MN 和 HN

条件下的总体产量水平趋于稳定，而 ZmK2;1 超表

达水稻产量较野生型分别高出 20.21% 和 17.11%。

可以看出，中量施氮和高量施氮条件下 ZmK2;1 超

表达植株的产量均有显著增加(P<0.05)；尤其在高

氮投入下，较高的成穗率、单穗粒数和千粒重是

ZmK2;1 超表达植株发挥增产潜力的积极因素。 
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(A. 剑叶含氮量；B. 剑叶含钾量；C. 剑叶氮钾比；D. 光合速率；E. 气孔导度；F. 胞间 CO2 浓度) 

图 2  灌浆中期剑叶氮钾含量及光合特性 
Fig. 2  Flag leaf N, K contents and photosynthetic characteristics at grain filling stages 

表 1  ZmK2;1 超表达对水稻产量构成特征的影响 
Table 1  Contribution of ZmK2;1 overexpression to grain yield characteristic 

处理 水稻株系 单株分蘖 单株有效穗数 成穗率 单穗粒数 千粒重(g) 产量(t/hm2) 

LN ZH-11 20.5 ± 0.3 b 17.3 ± 0.5 b 0.84 ± 0.04 a 80.7 ± 1.4 a 25.88 ± 0.06 b 5.38 ± 0.46 a 

 ZmK2;1-OX 22.0 ± 0.9 a 18.7 ± 1.5 a 0.85 ± 0.02 a 82.8 ± 2.0 a 29.38 ± 0.08 a 5.67 ± 0.32 a 

MN ZH-11 28.0 ± 0.9 b 21.0 ± 0.7 b 0.75 ± 0.03 b 107.2 ± 2.0 b 28.26 ± 0.05 b 7.47 ± 0.29 b 

 ZmK2;1-OX 33.3 ± 1.9 a 27.5 ± 1.3 a 0.83 ± 0.01 a 118.9 ± 5.1 a 33.42 ± 0.07 a 8.98 ± 0.28 a 

HN ZH-11 26.8 ± 2.6 b 17.5 ± 0.3 b 0.65 ± 0.03 b 111.6 ± 1.5 b 26.91 ± 0.13 b 7.89 ± 0.41 b 

 ZmK2;1-OX 33.5 ± 0.7 a 24.3 ± 2.4 a 0.73 ± 0.04 a 119.9 ± 2.7 a 28.48 ± 0.16 a 9.24 ± 0.27 a 

注：表中数据表示为平均值±标准差；同列数据小写字母不同表示同一处理不同水稻株系间差异达 P<0.05 显著水平。 

 
2.4  ZmK2;1 超表达对水稻氮素利用效率和氮素

分配的影响 

由图 3A 可以看出，增加施氮量明显促进了野生

型和 ZmK2;1 超表达植株生物量的增加，且超表达植

株的叶片持绿特征更明显。图 3B 的结果表明，在 MN 

条件下，ZmK2;1 超表达能够促进植株对氮素的吸收

和积累，超表达水稻植株的氮肥吸收效率较野生型

(ZH-11)水稻植株高出 34.97%，差异达到显著水平

(P<0.05)；在 HN 条件下，仍然保持了增加的趋势，

但差异不显著。通过对水稻植株氮素生理效率的分析 
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(A. 完熟期植株生长的代表性照片，Bar=1 dm；B. 氮素吸收效率(REN)；C. 氮素生理效率(PEN)；D. 氮肥农学效率(AEN)；E. 氮素收获

指数(NHI)；n=3) 

图 3  ZmK2;1 超表达对水稻氮素利用效率的影响 
Fig. 3  Effects of ZmK2;1 overexpression on N use efficiencies of rice 

 

发现(图 3C)，在 MN 条件下，ZmK2;1 超表达水稻植

株的氮素生理效率较野生型植株增加 17.68%，达到

显著差异水平(P<0.05)，并且在 HN 条件下延续了这

种积极的变化趋势。另外，在 MN 和 HN 条件下，

ZmK2;1 超表达植株氮肥农学效率均显著高于野生型

(图 3D，P<0.05)，表明该基因的超表达能够耐高氮，

并发挥一定的增产潜力。就氮素收获指数而言(图

3E)，在 MN 和 HN 条件下，ZmK2;1 超表达植株分别

较野生型高出 39.47% 和 51.88%，差异达显著水平

(P<0.05)。可见，ZmK2;1 超表达植株能够显著促进

施氮条件下水稻对氮素的吸收利用，氮肥农学利用

率和氮素收获指数随之显著提升，特别在高量施氮

条件下，同样能对植株氮素利用效率的提升发挥作

用。由于 ZmK2;1 基因超表达改善了植株氮钾营养 

特征，使植株光合碳同化效率得以增强，这种变化也

有利于籽粒产量形成，从而提升了高氮条件下的氮素

利用潜力。 

3  讨论 

水稻干物质积累和分配与氮素和钾素水平密切相

关，提高钾素用量可以增加水稻干物质累积速率[22]。

钾素营养潜力取决于它与植物代谢过程的关系[23]。

而气孔作为 CO2 进出植物体的重要门户，其运动状

态将在很大程度上作用于光合作用，利用内向型钾

通道调控的手段，将比较有效地改善作物光合生产

能力[24]。本研究发现，在各个氮素水平下，在水稻

中超表达 ZmK2;1 能够促进氮素和钾素的吸收。在中

量施氮(MN)条件下，超表达植株氮钾积累量均显著
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高于野生型。在过量施氮(HN)条件下，超表达植株

含钾量和生物量仍能得到显著提升，表明 ZmK2;1 超

表达有利于氮钾营养吸收，而吸收水平的差异有利于

协调植株氮钾比，促进植株生长。 

关键功能叶(剑叶)的光合特性能够在一定程度

上代表该植株的籽粒生产能力[25-26]。气孔运动所导致

的气孔开度的变化影响光合过程，这种运动受钾通道

活性变化的控制[27]。在本研究中，剑叶氮钾含量随

处理水平表现出升高的趋势，钾含量显著高于野生

型。超表达植株和野生型植株剑叶气孔导度随施氮量

增加趋于饱和，在 MN 和 HN 条件下，ZmK2;1 超表

达剑叶光合效率和气孔导度显著高于野生型，表明该

基因超表达提升剑叶钾含量的同时促进了气孔开放。

叶片钾含量的提高会提升保卫细胞膨压以保障气孔

开放[28]，进而提高叶片碳同化水平；光合效率的提

升耦合了高施氮量下较高的剑叶含氮量，从而提升干

物质生产能力。另外，气孔导度与叶片钾含量间存在

显著的正相关关系[29-30]。本研究中，各处理水平下，

ZmK2;1 超表达植株和野生型水稻植株剑叶胞间 CO2

浓度表现出先升高然后稳定的趋势，超表达植株和野

生型间无明显差异。可见，剑叶氮钾水平的协同提高

有利于光合同化效率，尤其在 HN 条件下，ZmK2;1

超表达植株剑叶仍能维持较高的光合效率和气孔导

度，这也是其胞间 CO2 浓度与野生型基本持平的原

因所在。 

水稻产量形成的过程实际上就是干物质合成、

转运和积累的过程，提高干物质积累是实现高产的

前提[31]。增施氮肥可以显著提高水稻的净光合速率

和产量，过量则不利[32]。氮钾配施能够对叶片氮钾

营养特征产生影响，进而在一定范围内对光合碳同化

过程产生积极作用[33]。本研究中产量构成因素的相

关结果表明，ZmK2;1 超表达和野生型相比能够提升

植株的分蘖能力，对穗粒数、千粒重和籽粒产量有明

显的促进作用，表明该基因表达活性的增加能够提升

水稻植株的籽粒生产和灌浆能力，ZmK2;1 超表达通

过改善植株和关键功能叶的氮钾养分状况促进了植

株的氮素干物质生产能力，而这种变化得益于灌浆期

较高的剑叶光合碳同化能力，对提升水稻生育后期的

灌浆能力和产量形成有利。 

氮素利用包括植株对氮素的吸收同化，以及向籽

粒的分配效率[31]。本研究中，在 MN 和 HN 条件下，

ZmK2;1 基因超表达能够促进氮素吸收，超表达水稻

植株的氮肥吸收效率明显提高。在 MN 水平下，

ZmK2;1 超表达水稻植株的氮素生理效率得到显著提

升，在 HN 条件下仍有优势。氮肥农学效率表示增施

氮肥的水稻增产效果，在 MN 和 HN 条件下，ZmK2;1

超表达植株氮肥农学效率均显著高于野生型，尤其

HN 条件时，ZmK2;1 超表达水稻植株仍有增产优势。

然而，此前有研究通过关键铵吸收基因和同化基因的

过表达，发现植株长势均弱于野生型，籽粒生产能力

减弱，认为是由于植株碳源供应的差异所致[4，6]。可

见，高氮条件下，通过气孔钾通道基因超表达增强光

合碳同化能力，能够弥补高氮条件下植株碳不足的境

况。另外，ZmK2;1 超表达植株氮素收获指数在 MN

和 HN 条件下较野生型均有显著提升，尤其过量施氮

条件下，氮素收获指数明显提高，表明通过气孔调控

途径增加光合碳同化的方式对协同提高籽粒氮分配有

积极作用，高量氮投入所导致的水稻体内的高氮环境

需要碳同化过程的协调，才能更好发挥氮素利用潜力。 

4  结论 

ZmK2;1 超表达水稻植株有较强的有效分蘖的形

成能力，植株生物量和千粒重的提升表明 ZmK2;1 超

表达能够促进水稻植株干物质积累和籽粒灌浆效率。

在中量施氮时，ZmK2;1 超表达对植株氮钾营养特征

的改善使关键功能叶在生育期内保持较高的光合同

化效率，促进植株体氮素利用效率和产量的提升。尤

其在过量施氮条件下，ZmK2;1 超表达仍能促进气孔

开放和碳源的利用，提升水稻在高氮环境下的光合效

率，这对植株氮素利用率和增产潜力的发挥有利。 
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