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烟草重要基因篇：2. 烟草钾吸收与转运相关基因 

王  倩，刘好宝 
（中国农业科学院烟草研究所，青岛 266101） 

烟草是典型的喜钾作物。除了作为重要的营养元素发挥作用外，钾能明显增强烟株的抗病虫、抗逆能

力，提高烟叶的燃烧性。同时，钾还通过调节细胞中的生化反应影响细胞中的有机酸、氨基酸和糖等化学

成分，改善烟叶的品质[1]。因此，钾含量是衡量烟叶品质的重要指标之一。长期以来，烟草钾素营养研究

主要集中于钾肥种类与品质关系、钾肥施用方法及施用量、土壤 pH 对钾素吸收的影响及土壤供钾特性等

方面，其分子机制研究起步较晚。随着分子生物学的发展，烟草钾营养的遗传、吸收转运机制等研究取得

了较大进展。开展烟草钾营养基础研究，充分挖掘钾营养高效基因，培育钾营养高效烟草品种，不仅符合

烟草行业降焦减害的主旨，也为研究其他喜钾作物的钾营养机制、改善作物品质、提高钾肥利用率、缓解

我国钾肥贫瘠的现状提供科学借鉴，具有重大的生产应用和理论研究意义。 

植物对钾的跨膜吸收机制主要有两种，即高亲和性钾吸收系统（机制Ⅰ）和低亲和性钾吸收系统（机

制Ⅱ）。高亲和性钾吸收是植物在低钾浓度（0.001~0.2 mM）下的主要吸收途径，K+多通过钾转运体介导

的主动运输逆电化学势梯度进入细胞，需要消耗能量；低亲和性钾吸收主要在高钾浓度（1~10 mM）下发

挥作用，K+多通过钾通道调节的被动运输进入细胞，该过程依赖细胞膜电势[2]。更深入的研究表明植物中

的钾吸收情况要复杂于上述简单的划分。K+进入根部细胞后，由钾通道或钾转运体将其运往植物的各个组

织[3]。植物对钾的吸收转运受到一系列钾转运蛋白及调控因子的共同调节。目前烟草钾吸收与转运相关基

因的研究主要集中于钾通道、钾转运体和钾营养相关调控基因三个方面。 

1  钾通道 
植物中的钾通道分为 Shaker家族钾通道、TPK家族钾通道和 Kir-like家族钾通道三类[4]。Shaker家族

是介导植物钾营养吸收、转运和细胞钾离子动态平衡过程的最为重要的钾通道蛋白，也是烟草钾营养中研

究最早的转运蛋白。到目前，烟草中报道的钾通道共有 10个，分别是圆锥烟草的NpKT1、黄花烟草的NKC1、

普通烟草的 NtKC1、NTORK1、NKT1、NKT2、NKT3、NKT4、NKT5 和林烟草的 NKT6。Hashimoto 等

（1999）从圆锥烟草（Nicotiana paniculata）中克隆得到第一个 Shaker钾通道基因 NpKT1，但相关功能研

究未见报道。随后，Sano等（2007）在对植物细胞周期的研究中，以烟草 BY-2细胞系为材料，克隆得到

四个 Shaker 钾通道基因 NKT1、NKT2、NtKC1 和 NTORK1[5]。其中，前三个分别与拟南芥 Shaker 钾通道

AKT1、AKT2/3 和 AtKC1 存在同源性，经鉴定均具内向整流 Shaker 钾通道活性；NTORK1 与拟南芥

SKOR/GORK钾通道亚族同源，均属于外向整流 Shaker钾通道。研究发现，NKT1在 G1期中表达，调节细

胞的钾吸收，而 NTORK1主要在 S期中表达，调节细胞的钾外流，表明钾通道参与烟草的细胞周期调控[5]。

郭兆奎等[6]（2008）国内首个报道的钾通道基因为黄花烟草（Nicotiana rustica）的 NKC1，该基因与马铃

薯 Shaker钾通道 SKT1同源，在烟草幼根、叶片和花等器官均有表达，在幼根中转录量最多，缺钾处理可

显著诱导根系中该基因的转录，而高浓度 NH4+处理对该基因的转录具有抑制作用。刘好宝等利用 RACE

（rapid-amplification of cDNA ends）技术相继获得了 4个钾通道基因，分别命名为 NKT3[7]、NKT4[8]、NKT5[9]

和 NKT6[10]。其中前三个基因均从烟草钾高效基因型 Special Warne中获得，NKT6从林烟草中获得。NKT3
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和 NKT5与拟南芥 AtKC1同源[7,9]；NKT4与拟南芥 AKT1、番茄 LKT1和马铃薯 SKT1的氨基酸序列相似性

分别为 71%、90%和 90%，主要在烟草根部尤其是幼嫩侧根中表达，在低钾和干旱处理早期，该基因的转

录水平迅速上调，推测该基因在低钾和干旱等胁迫条件下发挥重要作用[8]，可能与黄花烟草 NKC1 是同工

蛋白。NKT6属于 Shaker家族 Group II，在林烟草的茎和腋芽中最高，在萼片、叶、花中次之，在根中最

低，蛋白主要定位于细胞膜和核膜附近的内质网。干旱与外源 ABA 胁迫处理下该基因的表达量均呈下降

趋势，推测可能参与林烟草的气孔运动调节过程[10]。 

烟草 TPK 家族基因研究尚处于起步阶段，目前只报道了两个 TPK 家族钾通道基因——NtTPK1 和

NtTPK2。对 NtTPK1的研究多集中于体外电生理功能上：该基因在普通烟草栽培种 Nicotiana tabacum cv. 

SR1中存在 4个异构体；同 TPK家族其他蛋白一样，该蛋白定位与液泡膜，对 K+有极强的选择性，部分

异构体在盐胁迫和高渗透压的胁迫诱导后表达量提高[11]。NtTPK2来源于普通烟草红花大金元，在花、叶、

茎和根中均有表达。两类基因在烟草钾生理代谢过程中的作用尚待解析[12]。 

2  钾转运体 
钾转运体分为 KUP/HAK/KT 转运体、HKT/TrK 转运体、CHX 转运体和 KEA 转运体四类[13]。

KUP/HAK/KT家族是生物界内发现最早、数目最多、功能最丰富的钾转运体家族，在烟草中也开展了一定

的研究。 

目前发现的首个烟草钾转运体基因是 NrHAK1，由郭兆奎等[14]（2009）从黄花烟草中克隆得到。该基

因可恢复酵母钾吸收缺陷型菌株的吸钾能力，且在烟苗幼根转录水平最高，表明其与烟草根部的钾吸收有

关。随后，鲁黎明等[15]（2011）在普通烟草中得到 NrHAK1的同源基因 NtHAK1，该基因在烟草栽培种 K326

中过表达后，转化株的钾含量显著高于野生型，表明其可提高烟株富集钾的能力[16]。随着测序技术的发展

和部分烟草基因组数据库信息的公开，利用生物信息学方法预测和获得基因成为一种新手段。烟草

NtPOT10是利用该策略获得的 KUP/HAK/KT家族的成员之一（该基因原来被称为 TPK1，序列分析表明该

基因与拟南芥的 AtPOT10 和水稻的 HAK12 同源，为避免与文中上述的 TPK 钾通道家族混淆，称之为

NtPOT10）。该基因主要在叶、茎和花中表达，在根中几乎无表达，其具体功能还有待确定[17]。宋毓峰等

（2014，待发表）通过生物信息学预测，对林烟草和绒毛状烟草的基因组进行分析，获得了两物种

KUP/HAK/KT 家族所有的钾转运体成员，并对林烟草中一个新基因 HAK11 进行了表达、定位等研究。分

析表明，林烟草和绒毛状烟草均含有 19个可能的 KUP/HAK/KT钾转运体，HAK11基因在盛花期林烟草的

各组织中均有表达，在主根中表达量最高，侧根次之，叶片中的表达量最低，蛋白定位于质膜，胁迫处理

后的转录水平变化表明其可能参与叶片响应低温、高温和低钾胁迫的应对机制。 

3  钾营养相关调控蛋白 
植物的钾吸收转运是一个复杂的基因表达网络调控过程，除钾通道和钾转运体的参与外，还涉及众多

的调控基因[3]。就目前的研究而言，烟草中还未直接鉴定得到新的调控蛋白，大量工作多以烟草为材料，

研究其他物种来源的基因在钾营养过程中的作用。因此，发现和鉴定烟草自身的钾营养相关调控基因，解

析其调控机制，逐步建立相关调控手段，是了解烟草钾吸收积累过程、改善烟草钾素含量的重要内容。 

研究表明，植物利用不同的钙调神经素 B亚基蛋白 CBL（calcineurin B-like protein），与其下游的靶激

酶 CIPK（CBL-interacting protein kinase）组成的 CBL-CIPK信号转导途径，将感应到的信号层层传递，激

活或抑制某些基因的表达水平或蛋白活性，使植物在分子水平上做出相应的反应，从而响应高盐、低钾、
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低温、干旱等非生物逆境胁迫[18-19]。拟南芥通过 CBL1/CBL9-CIPK23-AKT1路径响应其低钾胁迫，该路径

也存在于杨树等植物中[20]。研究发现，拟南芥 AtCIPK23 转入烟草后，转基因材料的干物质积累以及各器

官钾含量明显高于对照，且具有较强的根系活力[21]，预示着烟草中极可能也存在类似的机制。 

普通烟草 Nt-SYR1 基因编码一个质膜融合 Qa-SNARE 蛋白。Nt-SYR1 通过其 C 端的跨膜结构域锚定

于质膜上。该蛋白被突变或抑制后，K+和 Cl+通道对 ABA的响应也受到抑制，气孔关闭受阻，表明 Nt-SYR1

可影响包括钾通道在内的一些离子通道的功能[22]。拟南芥无机焦磷酸酶基因(H+-PPase) AVP2在烟草中过表

达后，NtHAK1的转录水平显著上调，同时 NKT1的转录水平也略有增加，烟叶 K+的含量显著增加。该研

究表明，钾转运体和钾通道基因的转录和表达与液泡膜上 H+-PPase 的能力供应有关[23]。披碱草（Elymus 

dahuricus）中的氢离子焦磷酸化酶基因 EdHP1 转入烟草后，烟草的根系活力、总根体积、总表面积及发

育程度等各项指标均明显优于野生型对照，而钾外排速率却显著低于对照，表明 EdHP1 能够增加植物对

钾的吸收[24]。 

4  问题与展望 
长期以来，通过传统的栽培手段和措施来提高烟叶含钾量及品质的研究均未达到理想效果。烟草钾营

养分子机制研究起步晚而导致理论基础相对缺乏这一现状更加剧了国内烟叶与国际优质烟叶品质的差异。

烟草钾营养研究成为农业科技的重要关注点之一。随着其他作物钾营养研究的深入，开展基础理论研究、

选育钾营养高效品种以提高烟草自身的钾营养效率这一策略逐渐受到烟草工作者的广泛认可。随着基因组

计划的顺利实施，立足于已有的材料资源和数据资源，充分借鉴其他作物的研究思路，大力挖掘钾营养高

效的基因，解析其功能及调控路径，培育钾营养高效的烟草品种，将成为改善我国烟叶质量的重要手段。 
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