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钾离子转运载体 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 家族参与
植物耐盐性的研究进展

李学文ꎬ 游西龙ꎬ 王 艳∗

(新疆大学生命科学与技术学院ꎬ 新疆生物资源基因工程重点实验室ꎬ 乌鲁木齐 ８３００４６)

摘　 要: 钾可以通过多种方式参与植物的生长和发育ꎬ 在植物缓解盐等非生物胁迫方面发挥重要作用ꎮ 在植物

中ꎬ ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 是成员数目最多的一类高亲和钾转运蛋白家族ꎬ 本文对该家族成员的分类、 盐胁迫下钾的吸

收、 转运、 生理功能和分子调控机制等方面的研究进行了综述ꎬ 并对该转运体家族今后的研究方向进行了展望ꎮ
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　 　 盐胁迫是植物主要的非生物胁迫之一ꎬ 它会引

发植物多条代谢通路的改变ꎬ 因而产生复杂的生理

水平变化[１]ꎬ 主要表现为离子失衡、 水分亏缺及

氧化毒害ꎬ 进而导致植物光合作用下降、 能耗增

加、 衰老加速、 生长受限、 产量和品质下降ꎮ 植物

提高自身盐胁迫抗性的主要方式之一是通过木质部

薄壁组织调节体内钾(Ｋ)和钠(Ｎａ)的转运[２]ꎮ Ｋ＋

作为植物无机阳离子中最重要同时也是含量最多的

营养元素ꎬ 在维持细胞膨压、 促进细胞延伸和渗透

调节等多种生理活动中具有重要作用[３]ꎮ 经过长

期的进化ꎬ 植物可以通过一系列机制感知并提高 Ｋ
的吸收和利用效率[４]ꎮ 同时ꎬ 植物也可通过增加

体内 Ｋ＋ 含量ꎬ 改进 Ｋ 营养状况ꎬ 减少活性氧

(ＲＯＳ)的产生[５]ꎬ 进而调节植物对盐胁迫的耐受

能力[６]ꎮ 因此ꎬ 了解植物在盐胁迫下维持自身 Ｋ
含量稳态的机制十分必要ꎮ 植物主要通过 Ｋ＋转运

蛋白和通道蛋白完成对土壤溶液中 Ｋ＋的吸收、 转

运及再分配ꎮ 根据酶动力学特征可将 Ｋ＋的吸收分



为高亲和及低亲和 ２ 种类型ꎬ 通常 Ｋ＋转运载体负

责低 Ｋ 条件下的高亲和 Ｋ＋吸收ꎬ 而 Ｋ 通道蛋白则

完成高 Ｋ 生境下低亲和 Ｋ＋的吸收[７]ꎮ
ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 家族是最大的 Ｋ＋转运蛋白家

族ꎬ 属于高亲和 Ｋ＋转运载体ꎬ 主要负责植物对 Ｋ＋

的吸收和转运ꎬ 在植物的生长、 发育及渗透势调节

和抗胁迫过程中发挥重要作用[８]ꎮ 植物对盐胁迫

的耐受性体现在对 Ｎａ＋毒害作用的适应以及自身

Ｋ＋营养的维持ꎬ 拥有较高 Ｋ＋ / Ｎａ＋比值的植物对盐

胁迫的耐受力更强[９]ꎮ 高亲和 Ｋ＋ 转运体 ＨＡＫ /
ＫＵＰ / ＫＴ 家族通过调节 Ｋ＋的转运来影响植物的生

长和发育ꎬ 进而提高植物的耐盐性ꎮ 本文针对

ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 转运体家族的概况、 成员分布及盐

胁迫下转运体的功能、 分子机制和信号通路等方面

的研究进行综述ꎮ

１　 盐胁迫造成植物细胞低 Ｋ环境的机制

盐胁迫会影响植物细胞内多种离子ꎬ 如:
Ｃａ２＋、 Ｋ＋、 Ｎａ＋及 ＮＯ３

＋的稳态ꎬ 最终导致离子再

分配[１０]ꎬ 其中 Ｋ＋含量在盐胁迫下显著降低[９]ꎬ 可

造成 Ｋ 匮乏从而形成相对低 Ｋ 的状态[１１]ꎮ 有 ３ 个

因素可能导致植物在高盐胁迫下 Ｋ 含量急剧降低ꎮ
首先ꎬ 高盐环境下细胞内 Ｎａ＋含量迅速上升ꎬ 导致

细胞质膜去极化ꎬ 进而激活 ＧＯＲＫ 通道(外向整流

型 Ｋ＋通道)ꎬ 造成细胞内 Ｋ＋大量外流[１２]ꎻ 其次ꎬ
细胞内 Ｎａ＋的积累会使 Ｃａ２＋水平上升ꎬ 从而激活

细胞质膜的 ＮＯＸ(ＮＡＤＰＨ 氧化酶)及胞外 Ｈ２Ｏ２的

产生ꎬ 进而形成活性羟基自由基[１３]ꎬ 随后激活

ＧＯＲＫ 及 ＮＳＣＣ(非选择性阳离子通道)ꎬ 进一步

加剧 Ｋ＋流失[１４]ꎻ 第三ꎬ 盐胁迫下胞外 Ｈ２Ｏ２通过

水孔蛋白进入细胞内并与线粒体中的过氧化物相互

作用ꎬ 然后在胞质中形成羟基自由基ꎬ 最终激活

ＮＳＣＣ[１５]ꎬ 造成细胞内 Ｋ＋流失ꎮ 当细胞内 Ｋ＋大量

减少ꎬ 含量低于一定阈值时会引起细胞结构的损伤

及细胞程序性死亡ꎬ 继而导致组织坏死(图 １) [１６]ꎮ

２　 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ转运载体家族成员的分类

及在盐胁迫下的功能

２􀆰 １　 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 的分类与亚细胞定位

高盐生境下ꎬ 植物体内高 Ｎａ＋含量与低 Ｋ＋含

量间存在一定相关性ꎬ 盐胁迫会降低植物对 Ｋ＋的

积累ꎬ 造成植物低 Ｋ 的生存状态ꎬ 而增加高盐培养
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图 １　 盐胁迫下 Ｋ＋流失的信号转导途径
(改自 Ａｄａｍｓ 和 Ｓｈｉｎ[１０] )

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ Ｋ＋ ｌｏｓｓ ｕｎｄｅｒ
ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ (ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ Ａｄａｍｓ ａｎｄ Ｓｈｉｎ[１０] )

介质中 Ｋ＋含量可减轻植物地上部分的生长受抑[６]ꎮ
ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 属高亲和 Ｋ＋转运蛋白家族ꎬ 当植株

根部 Ｋ＋含量低于一定浓度时会诱导其进行高亲和

性 Ｋ＋吸收[７]ꎮ 现已知的 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 转运载体

家族成员存在于除动物之外的其他所有物种中[１７]ꎮ
该家族在不同植物中的成员数量有所差别ꎬ 且在不

同组织器官中发挥特定功能ꎮ 该家族根据进化关系

可分为 ４ 个系统发育簇(Ⅰ~Ⅳ) [１８]ꎮ 簇Ⅰ的许多

成 员ꎬ 如 ＡｔＨＡＫ５、 ＯｓＨＡＫ１、 ＯｓＨＡＫ５ 和 Ｔｈ￣
ＨＡＫ５ 能积极响应低 Ｋ 胁迫ꎬ 可显著提高酵母和大

肠杆菌对 Ｋ 的高亲和吸收[１９－２１]ꎮ 此外ꎬ 簇Ⅰ中还

有一些转运蛋白ꎬ 如 ＰｈａＨＡＫ１ 也可介导 Ｎａ＋的吸

收[２２]ꎮ 簇Ⅱ成员的序列和功能差异较大[２３]ꎬ 如

ＡｔＫＵＰ１ 可同时介导高亲和及低亲和 Ｋ＋的转运[２４]ꎬ
而 ＣｎＨＡＫ１ 仅作为低亲和 Ｋ＋转运体[１９]ꎮ 簇Ⅲ和簇

Ⅳ的代表成员分别是 ＡｔＫＵＰ１２ 和 ＯｓＨＡＫ１１ꎬ 针对

这 ２ 簇成员的研究较少ꎮ 系统进化分析结果发现ꎬ
簇Ⅱ和簇Ⅲ成员的保守性较高[１７]ꎬ 它们可能是

ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 转运载体家族的祖先ꎬ 在完成植物

生命活动方面至关重要ꎻ 而簇Ⅰ和簇Ⅳ的成员可能

通过调节植物 Ｋ＋含量进而在适应环境方面具有积

极作用ꎮ
目前ꎬ 已从多种植物中分离鉴定获得 ＨＡＫ /

ＫＵＰ / ＫＴ 转运体蛋白家族成员ꎬ 它们对于维持植物
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内部 Ｋ＋ 稳态发挥重要作用ꎮ 不同植物中 ＨＡＫ /
ＫＵＰ / ＫＴ 家族成员的数量具有差异ꎬ 如葡萄(Ｖｉｔｉｓ
ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ.)有 １７ 个ꎬ 番茄(Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎ￣
ｔｕｍ Ｍｉｌｌ.) [２５] １９ 个ꎬ 桃 ( Ａｍｙｇｄａｌｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ
Ｌ.) [２６]１６ 个ꎬ 大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ Ｌ.) [２７]３０ 个ꎬ 梨

(Ｐｙｒｕｓ) [２８]和木薯(Ｍａｎｉｈｏｔ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ Ｃｒａｎｔｚ) [２９]

均为 ２１ 个ꎮ 该家族成员在水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)
和拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ.) 中研究较多ꎮ
拟南芥簇Ⅰ家族成员较仅有 １ 个ꎬ 其它成员主要分

布在簇Ⅱ和簇Ⅲ中ꎻ 水稻中有 ８ 个成员分布在簇

Ⅰꎬ １５ 个分布在簇Ⅱ和簇Ⅲ中[１７]ꎬ 推测草本植物

对 Ｋ＋的转运主要依靠进化关系较为原始的簇Ⅱ和

簇Ⅲ成员ꎬ 并且单子叶植物对 Ｋ＋需求更大ꎬ 成员

数量的分布也较为均匀ꎮ 盐生植物仅对盐芥(Ｔｈｅｌ￣
ｌｕｎｇｉｅｌｌａ ｓａｌｓｕｇｉｎｅａ (Ｐａｌｌ.) Ｏ. Ｅ. Ｓｃｈｕｌｚ) [３０]中的

ＴｈＨＡＫ５(簇Ⅰ) 和盐穗木 (Ｈａｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｃａｓｐｉｃａ
(Ｂｉｅｂ.) Ｃ. Ａ. Ｍｅｙ.) [３１] 中的 ＨｃＫＵＰ１２(簇Ⅲ)略

有研究ꎬ 由于这 ２ 个物种缺少基因组背景研究ꎬ 因

此该家族成员的数量及分布情况尚不明确ꎮ
ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 转运体家族成员定位在植物不

同细胞器的膜上ꎬ 如质膜、 液泡膜和类囊体膜[２８]ꎬ
因而不同成员间在 Ｋ＋转运时的最适 ｐＨ 值也具有

差异ꎮ 同一簇的家族成员细胞定位并不相同[２５]ꎬ
因而可能发挥不同的细胞生物学功能ꎮ 如簇Ⅱ成员

ＡｔＫＵＰ４ 定位于液泡膜ꎬ ＯｓＨＡＫ２ 和 ＯｓＨＡＫ３ 定

位于细胞质膜ꎬ 而 ＯｓＨＡＫ１０ 定位于液泡膜[３２] 等ꎮ
盐胁迫下水稻高亲和 Ｋ＋ 转运体 ＯｓＨＡＫ１、 Ｏｓ￣
ＨＡＫ５ 和 ＯｓＨＡＫ２１ 间转运 Ｋ 的能力存在差异ꎬ 这

不仅与它们的亚细胞定位有关ꎬ 同时还与其组织表

达特异性及根细胞的膜电位相关[３３－３５]ꎮ 此外ꎬ 低

Ｋ 条件下 ＨＡＫ５ 会从植物细胞的内质网重新定位到

细胞质膜上[３６]ꎬ 因此该家族成员的分簇不能简单

的作为推测其亚细胞定位和功能的主要依据ꎮ
２􀆰 ２　 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 转运载体家族的功能及参与

植物对盐胁迫的响应

盐是影响植物生长和发育的主要环境因素ꎮ 植

物对盐的耐受能力从多种途径和方式进行调节ꎬ 通

过 Ｋ 的转运体促进 Ｋ＋吸收是改善植物在盐胁迫下

生长的途径之一[１０]ꎮ 盐胁迫下ꎬ 植物因过量积累

Ｎａ＋而导致 Ｋ＋吸收不足ꎬ 从而降低了 Ｋ＋ / Ｎａ＋比

值ꎬ 抑制植物生长[１２]ꎮ 植物一方面可以通过 Ｋ 转

运体促进 Ｋ＋的相对积累ꎬ 另一方面可通过外排或

区隔化使细胞质中 Ｎａ＋含量减少ꎬ 最终应对盐胁

迫ꎮ 尽管目前对 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 转运载体家族成员

的生理学功能了解不多[１２]ꎬ 但有报道指出该家族

部分成员参与了植物对盐胁迫的响应[３７]ꎮ 其中ꎬ
拟南芥 ＡｔＨＡＫ５[７]、 ＡｔＨＡＫ６、 ＡｔＨＡＫ２、 ＡｔＫＵＰ４、
ＡｔＫＵＰ６ 和 ＡｔＫＵＰ１１ 可以积极响应盐胁迫[３８]ꎻ 芦

苇(Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ (Ｃａｖ.) Ｔｒｉｎ. ｅｘ Ｓｔｅｕｄ.)
ＰｈａＨＡＫ２ 在耐盐品系中的转录本显著高于盐敏感

品系ꎬ 且 ＰｈａＨＡＫ１ 可参与 Ｎａ＋的吸收[３９]ꎮ 水稻

ｏｓｈａｋ１ 突变体在高 Ｋ 和低 Ｋ 胁迫处理下ꎬ Ｋ＋净吸

收速率显著低于野生型拟南芥ꎬ 表明 ＯｓＨＡＫ１ 既

介导了盐胁迫下低亲和 Ｋ＋的吸收ꎬ 也介导了高亲

和 Ｋ＋的吸收ꎬ 同时该转运体也参与了从根到地上

部分 Ｋ 的转运[３３]ꎮ 过表达水稻 ＯｓＨＡＫ５ 的转基因

烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ.)可显著增强植物木质

部将 Ｋ＋从根部转运到地上的能力ꎬ 进而增加植物

对盐胁迫的耐受性[３４]ꎮ 过表达水稻 ＯｓＨＡＫ２１ 后ꎬ
通过调节体内 Ｎａ＋ / Ｋ＋比值可显著提高植物的耐盐

性[３３]ꎮ 过表达小獐毛 (Ａｅｌｕｒｏｐｕｓ ｐｕｎｇｅｎｓ (Ｍ.
Ｂｉｅｂ.) Ｃ. Ｋｏｃｈ) ＡｌＨＡＫ１ 可增强棉属 (Ｇｏｓｓｙ￣
ｐｉｕｍ)植物的 Ｋ＋吸收及耐盐能力[４０]ꎮ 对于辣椒

(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ Ｊａｃｑｕｉｎ)ＣｃＨＡＫ１ 的研究同

样显示ꎬ 其通过调节盐胁迫下 Ｋ＋的吸收增强了酵

母在盐胁迫下的生存能力[４１]ꎮ 研究发现ꎬ 木薯

ＫＵＰ 家族成员在盐、 干旱等非生物胁迫下也积极

上调表达ꎬ 表明该家族成员在抵御非生物胁迫中发

挥重要作用[２９]ꎮ

３　 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ转运载体的分子调控机制

３􀆰 １　 Ｃａ２＋信号对 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 转运载体的调节

植物在低 Ｋ 状态下通过一系列信号转导ꎬ 调

节体内 Ｋ＋稳态以缓解低 Ｋ 胁迫的负面影响(图 ２)ꎮ
Ｃａ２＋作为细胞信号转导通路中重要的第二信使ꎬ 在

植物生理代谢调节中发挥重要作用ꎮ 一方面它可以

调节植物细胞的选择性转运[７]ꎬ 另一方面高浓度

的 Ｃａ２＋可使植物细胞质膜的极性发生改变ꎬ 进而

导致 Ｋ＋转运蛋白活性改变ꎮ 研究表明ꎬ 高 Ｃａ 能

促进水稻 ＯｓＨＡＫ５ 所介导的 Ｋ＋吸收ꎬ 进而增强植

物对盐胁迫的耐受性[４２]ꎮ 低 Ｋ 胁迫下膜电位改变

所激活的 Ｃａ２＋通道将 Ｃａ２＋转运至胞内ꎬ 随后作为

低 Ｋ 响应的信号[４３]ꎬ 而其中具体的信号转导过程

及组分还未十分明确ꎮ 目前认为ꎬ 其中与 Ｃａ２＋结合
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图 ２　 植物响应低钾生境的分子调节通路和机制 (改自 Ｓｏｎｇ 等[２６] )
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｐａｔｈｗａｙｓ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

ｔｏ ｌｏｗ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ (ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ Ｓｏｎｇ ｅｔ ａｌ.[２６] )

的钙调蛋白 ＣａＭ 是响应并调节 Ｋ＋的重要信号组

分[４４]ꎮ 类钙调磷酸酶 Ｂ (Ｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎ Ｂ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎｓꎬ ＣＢＬ)作为一类 ＣＭＬ 型 Ｃａ２＋感应器ꎬ 其与

蛋白激酶 ＣＩＰＫ(ＣＢＬ￣ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ)通
过相互作用形成复合物ꎬ 具有活性的 ＣＢＬ￣ＣＩＰＫ 复

合物可对下游靶蛋白进行磷酸化修饰 (图 ２)ꎮ
ＣＢＬ１(或 ＣＢＬ９)将细胞质中的激酶 ＣＩＰＫ２３ 招募

到细胞质膜上ꎬ 随后二者形成的复合物通过磷酸

化激活转运体 ＡＫＴ１[４５] ꎬ 如葡萄 ＶｖＫ１􀆰１ 通道可通

过 ＣＩＰＫ２３ / ＣＢＬ１ 复合物磷酸化激活[４６]ꎮ ＣＢＬ３￣
ＣＩＰＫ９ 可作用于植物液泡膜上的 Ｋ＋通道或转运体ꎬ
进而调节 Ｋ＋从液泡转运到细胞质[４７]ꎮ 除此之外ꎬ
ＣＢＬ￣ＣＩＰＫ 复合物对转运体蛋白的亚细胞定位也具

有一定影响ꎬ 进而调控金属离子的稳态[４３]ꎮ 研究

发现ꎬ 拟南芥 ＡｔＨＡＫ５ 及其在其它物种中的同源物

也可以同样的方式被激活ꎬ 其中 ＣＩＰＫ２３ / ＣＢＬ１ 复

合物中 ＣＩＰＫ２３ 的 Ｃ 末端和 Ｓｅｒ / Ｔｈｒ 激酶催化区是

ＨＡＫ５ 激活所必需的关键区域ꎮ 体外实验中ꎬ
ＣＢＬ１、 ＣＢＬ８ ~ ＣＢＬ１０ 可分别与 ＣＩＰＫ２３ 结合ꎬ
通过 ＣＩＰＫ２３ 的活化ꎬ 磷酸化 ＨＡＫ５ 的 Ｎ 端进而激

活 ＨＡＫ５[４７]ꎮ 捕蝇草(Ｄｉｏｎａｅａ ｍｕｓｃｉｐｕｌａ Ｊ. Ｅｌｌｉｓ)

特定腺体细胞内的 Ｋ＋吸收也依赖于 ＣＩＰＫ２３ / ＣＢＬ９
调节激活的 ＡＫＴ１ 和 ＨＡＫ５ꎬ 因而特定的 ＣＢＬ￣
ＣＩＰＫ 复合物能够与 Ｃａ２＋信号协同ꎬ 广泛调节离子

的转运和稳态[４８]ꎮ 普遍认为ꎬ 磷酸化是激活植物

ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 家族转运体活性的主要方式[４９]ꎬ 基

于以上研究ꎬ 推测由 Ｃａ２＋激活的 ＣＩＰＫ 可能积极参

与了对 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 转运载体家族的调控ꎮ
３􀆰 ２　 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 转运载体在转录水平的调控

植物对不同浓度的 Ｋ＋适应主要依赖于 Ｋ＋吸收

和转运系统的微调ꎬ 其中转录调控是不同植物应对

低 Ｋ 生境的通用机制[４３]ꎮ 例如 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 家

族簇Ⅰ的转运蛋白基因 ＯｓＨＡＫ１、 ＯｓＨＡＫ５、 Ｌｅ￣
ＨＡＫ５ 等ꎬ 在正常条件下低水平表达ꎬ 而当 Ｋ＋匮

乏时在根中的表达显著上调[７ꎬ ３２－３４ꎬ ５０]ꎮ 此外ꎬ
ＮＨ４

＋及 Ｂａ２＋对 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 转运载体家族成员

的基因表达和 Ｋ＋吸收、 分配也有一定的调节作

用[３３ꎬ ３８]ꎮ 低 Ｋ 环境下ꎬ 较多的 ＮＨ４
＋会使 Ｋ 转运

体如 ＡｔＨＡＫ５、 ＨｖＨＡＫ１ 和 ＯｓＨＡＫ１ 的转录本及转

运活性受到抑制[３３]ꎮ 除了对低 Ｋ 的响应ꎬ ＨＡＫ５

在番茄和拟南芥中的转录还受到硝酸根(ＮＯ３
－)或

磷酸盐(Ｐｉ)供应的调控[５１]ꎮ Ｍｅｎｇ 等[５２] 的研究发
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现 ＮＯ３
－匮乏会使 ｎｒｔ１􀆰５(一种硝酸盐转运蛋白)突

变体根中的 ＨＡＫ５、 ＲＡＰ２􀆰１１ (编码 ＨＡＫ５[５３] 和

ＡＮＮ１[５４]的转录调控物)的表达下调ꎮ 说明 ＨＡＫ５
一方面可能与其它高亲和 Ｋ 转运蛋白通过低 Ｋ 信

号进行转录或转录后水平的调节ꎬ 另一方面 ＨＡＫ５
还可能参与到涉及植物 ＮＯ３

－和 Ｐｉ 缺陷相关的未知

机制[５１]ꎮ Ｃｈｅｎ 等[３３]研究表明ꎬ 外源存在 ＮＯ３
－时

水稻根部的 ＯｓＨＡＫ１ 直接参与了对 ＮＨ４
＋敏感的高

亲和 Ｋ＋吸收ꎬ 而 ＯｓＨＡＫ５ 和 ＯｓＡＫＴ１ 则参与了对

ＮＨ４
＋不敏感的 Ｋ 转运[３４ꎬ ３５]ꎮ

３􀆰 ３　 植物激素对 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 转运载体的调节

乙烯可提高拟南芥在低 Ｋ 胁迫下的耐受力ꎬ
推测乙烯作为低 Ｋ 信号通路的组分可直接作用 Ｋ
转运体或通过激发 ＲＯＳ 的产生调节 Ｋ 转运体相关

基因的表达ꎬ 最终增加植物对 Ｋ＋的吸收[５５]ꎮ 脱落

酸(ＡＢＡ)可以调节包括 Ｋ＋匮乏在内的多种胁迫的

响应[５６]ꎮ 据推测ꎬ Ｋ＋匮乏可激活 ＡＢＡ 的生物合成

并通过对核定位蛋白 ＮＰＸ１(ｕｎｃｌｅａｒ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｘ１)的
失活而传递信号[５７]ꎮ 在水分胁迫下ꎬ ＡＢＡ 可使

ＫＵＰ６ 表达上调ꎬ ＫＵＰ６ 及其同系物 ＫＵＰ２ 和

ＫＵＰ８ 的失活会影响 ＡＢＡ 所介导的气孔关闭以及

植物对干旱胁迫的响应ꎮ ＫＵＰ２ / ６ / ８ 三重突变体在

拟南芥侧根形成中表现出对生长素的超敏感和对

ＡＢＡ /渗透胁迫的不敏感[５８]ꎮ 研究发现ꎬ 茉莉酸

(ＳＡ)可能也是响应低 Ｋ 的信号分子[５９]ꎬ 此外生长

激素可通过调节 ＯｓＨＡＫ５ 的 Ｋ＋ / Ｈ＋协同转运活性

从而促进植物体对 Ｋ＋的吸收[３４]ꎮ Ｄａｒａｓ 等[６０]报道

了 ＡｔＫＵＰ４ 可 参 与 拟 南 芥 根 毛 的 形 成ꎬ 推 测

ＴＲＨ１ / ＫＵＰ４ 是植物适应环境中根毛发育及生长素

途径的交叉点ꎮ 低 Ｋ 条件下ꎬ 参与 ＲＯＳ 产生的

ＲＨＤ２(ＮＡＤＰＨ 氧化酶) 基因和 ＲＣＩ３ (过氧化物

酶)基因的表达量也会增加ꎬ 推测这 ２ 个基因也间

接参与了 Ｋ 转运体的表达调控[５７ꎬ ６１]ꎮ
３􀆰 ４　 转录因子对 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 转运载体的调控

ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 转运载体也会受到一些转录因

子的调控ꎬ 如: ＡＲＦ２、 ＲＡＰ２􀆰１１、 ＤＤＦ２、 ＪＬＯ、
ｂＨＬＨ１２１ 和 ＴＦⅡ̄Ａ[５３－６２]ꎮ 其中 ＤＤＦ２、 ＪＬＯ、 ＴＦⅡ̄
Ａ 和 ｂＨＬＨ１２１ 的过表达可激活 ＨＡＫ５ 进而增强拟

南芥对低 Ｋ 和盐胁迫的响应ꎮ 转录因子 ＲＡＰ２􀆰１１
与 ＡｔＨＡＫ５ 启动子的 ＧＣＣ￣ｂｏｘ 区结合后过表达ꎬ
可使涉及乙烯信号转导、 活性氧产生和钙信号转

导相关的大量基因表达上调ꎬ 因而 ＲＡＰ２􀆰１１ 有助

于低 Ｋ＋信号的级联反应[５３] ꎮ Ｋ 充足的情况下ꎬ
ＡＲＦ２ 可直接与 ＨＡＫ５ 启动子的 ＡｕｘＲＥｓ 基序结合

抑制 ＨＡＫ５ 表达[６３]ꎮ 通过对已萌发的水稻花粉进

行转录组表达谱分析ꎬ 发现了一种在已成熟和萌发

的花粉中特异表达的受体样蛋白激酶 ＣｒＲＬＫ１Ｌ[６４]ꎬ
该激酶的失活会导致花粉管破裂ꎮ 成熟的花粉中

具有较高的 Ｋ＋浓度ꎬ 花粉萌发不久后花粉管破

裂ꎮ 研究发现ꎬ 该激酶定位于花粉管顶端的质膜

和囊泡中ꎬ 并与 ３ 种 Ｋ＋转运蛋白 ＯｓＨＡＫ１、 Ｏｓ￣
ＨＡＫ１９ 和 ＯｓＨＡＫ２０ 相互作用ꎬ 只有 ＲＵＰＯ 的磷

酸化才会产生与 Ｋ 转运蛋白间的相互作用ꎬ 而去

磷酸化则会消除这种相互作用[６４] ꎮ 这些结果揭示

了一种受体样蛋白激酶信号通路ꎬ 可通过 ＨＡＫ /
ＫＵＰ / ＫＴ 转运蛋白介导花粉管生长所需要的 Ｋ＋稳

态ꎮ

４　 结论与展望

盐胁迫导致植物细胞内 Ｋ＋含量显著降低ꎬ 而

Ｋ 转运体可促进 Ｋ＋吸收从而改善植物在盐胁迫下

的生长ꎮ ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 作为成员数目最多的 Ｋ 转

运体家族ꎬ 依据序列特性可分为 ４ 个簇ꎬ 其中大多

簇Ⅰ成员介导了低 Ｋ 生境下高亲和 Ｋ＋的吸收ꎬ 而

有部分成员(ＨｖＨＡＫ１ 和 ＰｈａＨＡＫ１)也可介导低亲

和 Ｎａ＋的吸收ꎻ 有些簇Ⅰ成员 (ＯｓＨＡＫ１ 和 Ｏｓ￣
ＨＡＫ５)还具有将 Ｋ＋从根转运到地上部分的能力ꎻ
部分簇Ⅱ成员介导了低亲和 Ｋ＋的吸收ꎬ 有的成员

则可以介导高 Ｋ 生境下低亲和或低 Ｋ 生境下高亲

和 Ｋ＋的吸收(ＡｔＫＵＰ１ 和 ＯｓＫＵＰ１)ꎬ 而其它簇成

员的研究相对较少ꎮ 因此ꎬ 该家族成员在 Ｋ 转运

方向和能力方面是否存在差异ꎬ 还有待于进一步研

究ꎮ
在盐胁迫造成的低 Ｋ 环境下ꎬ ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ

转运蛋白受到 Ｃａ２＋信号、 转录水平、 转录因子及

相关激素(如乙烯、 ＡＢＡ 和生长素)等的调控ꎬ 然

而其中许多信号转导机制和具体组分还不清楚ꎮ 研

究发现ꎬ 拟南芥 ＡｔＫＵＰ７ 具有腺苷酸环化酶活性ꎬ
可将 ＡＴＰ 催化为第二信使 ｃＡＭＰꎬ 推测该转运体

可作为低 Ｋ 胁迫下活化其它转运体的感受器[６５]ꎮ
双分子荧光互补实验发现ꎬ ＡｔＫＵＰ４(ＴＲＨ１)亚基

之间存在物理的自身相互作用[６６]ꎬ 其它 ＨＡＫ /
ＫＵＰ / ＫＴ 转运蛋白间是否也存在此现象值得进一步

研究ꎮ 此外ꎬ ＮＨ４
＋、 Ｎａ＋也会影响 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ
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转运体的表达和活性ꎬ 其它离子可能作为信号参与

了该家族的表达及功能的调节ꎬ 因此这些基因功能

的具体调控机制还需深入研究ꎮ
ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 转运蛋白在大多数植物组织中

均可表达ꎬ 其中一些基因可优先表达在特定组织ꎬ
因而在植物发育阶段表现出较强的调控作用[６７]ꎮ
针对植物特定组织和发育阶段中 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 的

Ｋ＋转运蛋白的功能和调控机制进行研究也具有重

要意义ꎮ
ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 转运蛋白作为高亲和 Ｋ＋转运

体ꎬ 具有较高的研究价值ꎮ 我国盐旱地区所占面积

较大ꎬ 对该转运体家族成员进行胁迫耐受能力及调

控机制的研究ꎬ 有助于高效利用土地资源ꎬ 以提高

农作物的胁迫抗性及产量ꎮ
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ＮＰＫＳ[Ｊ] . Ａｎｎｕ Ｒｅｖ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ ２００７ꎬ ５８(５８): ４７－６９.

[６０] 　 Ｄａｒａｓ Ｇꎬ Ｒｉｇａｓ Ｓꎬ Ｔｓｉｔｓｅｋｉａｎ Ｄꎬ Ｉａｃｏｖｉｄｅｓ ＴＡꎬ Ｈａｔｚｏｐｏｕ￣

ｌｏｓ Ｐ. Ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＴＲＨ１ ｓｕｂｕｎｉｔｓ ａｓｓｅｍｂｌｅ

ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｒｏｏｔ￣ｈａｉｒ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓｌｙ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｃｅｌｌ

ｆａｔｅ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ ２０１５ꎬ ２３１:

１３１－１３７.

[６１] 　 Ｋｉｍ ＭＪꎬ Ｃｉａｎｉ Ｓꎬ Ｓｃｈａｃｈｔｍａｎ ＤＰ. Ａ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ｃｏｎｔｒｉ￣

ｂｕｔｅｓ ｔｏ ＲＯＳ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｒｏｏｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

ｔｏ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ[Ｊ] . Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔꎬ ２０１０ꎬ ３(２): ４２０－

４２７.

[６２] 　 Ｈｉｒａｂａｙａｓｈｉ Ｊꎬ Ｋａｗａｓａｋｉ Ｈꎬ Ｓｕｚｕｋｉ Ｋꎬ Ｋａｓａｉ Ｋ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａ￣

ｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＨＡＫ５[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２０１３ꎬ ５４(９):

１４７８－１４９０.

[６３] 　 Ｚｈａｏ Ｓꎬ Ｚｈａｎｇ ＭＬꎬ Ｍａ ＴＬꎬ Ｗａｎｇ Ｙ. Ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ

ＡＲＦ２ ｒｅｌｉｅｖｅｓ ｉｔｓ ｒｅｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｋ＋ ｔｒａｎｓ￣

ｐｏｒｔｅｒ ｇｅｎｅ ＨＡＫ５ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｌｏｗ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｓｔｒｅｓｓ[Ｊ] .

Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０１６ꎬ ２８(１２): ３００５－３０１９.

[６４] 　 Ｌｉｕ ＬＴꎬ Ｚｈｅｎｇ ＣＨꎬ Ｋｕａｎｇ ＢＪꎬ Ｗｅｉ ＬＱꎬ Ｙａｎ ＬＦꎬ Ｗａｎｇ Ｔ.

Ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅ ｒｕｐｏ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｔｒａｎｓ￣

ｐｏｒｔｅｒｓ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｐｏｌｌｅｎ ｔｕｂｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｉｎｔｅｇｒｉｔｙ ｉｎ ｒｉｃｅ

[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１６ꎬ １２(７): ｅ１００６０８５.

[６５] 　 Ｓａｎｔａ￣Ｍａｒíａ ＧＥꎬ Ｏｌｉｆｅｒｕｋ Ｓꎬ Ｍｏｒｉｃｏｎｉ ＪＩ. ＫＴ￣ＨＡＫ￣ＫＵＰ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｉｎ ｍａｊｏｒ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ:

ａ ｔｗｅｎｔｙ ｙｅａｒｓ ｔａｌｅ[ Ｊ] . Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２０１８ꎬ ２２６: ７７－

９０.

[６６] 　 Ｄａｒａｓ Ｇꎬ Ｒｉｇａｓ Ｓꎬ Ｔｓｉｔｓｅｋｉａｎ Ｄꎬ Ｉａｃｏｖｉｄｅｓ ＴＡꎬ Ｈａｔｚｏｐｏｕ￣

ｌｏｓ Ｐ. Ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＴＲＨ１ ｓｕｂｕｎｉｔｓ ａｓｓｅｍｂｌｅ

ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｒｏｏｔ￣ｈａｉｒ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓｌｙ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｃｅｌｌ

ｆａｔｅ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ Ｎｌｍꎬ ２０１５ꎬ ２３１:

１３１－１３７.

[６７] 　 Ｘｉａ Ｘꎬ Ｆａｎ Ｘꎬ Ｗｅｉ Ｊꎬ Ｆｅｎｇ Ｈꎬ Ｑｕ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｉｃｅ ｎｉｔｒａｔｅ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＯｓＮＰＦ２􀆰４ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｌｏｗ￣ａｆｆｉｎｉｔｙ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ

ａｎｄ ｌｏｎｇ￣ｄｉｓｔａｎｃｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ[Ｊ] . Ｊ Ｅｘｐ Ｂｏｔꎬ ２０１５ꎬ ６６(１):

３１７－３３１.
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