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摘要 氮、磷、钾是植物生长发育所必需的三大矿质营养元素, 其在土壤中的有效含量直接影响作物的产量、品 

质以及抗逆性. 然而, 全球大多数耕地土壤中的有效钾与有效磷含量较低, 难以满足农作物正常生长发育. 为保障 

作物产量和品质, 现代农业生产中普遍依赖钾肥和磷肥的高强度投入. 值得注意的是, 与大气中几乎无限的氮源不 

同, 作为肥料原料的钾矿与磷矿属于不可再生资源, 因此提高植物对钾、磷养分的利用效率成为实现农业绿色可 

持续发展的关键突破点. 基于此, 系统解析植物吸收利用钾、磷元素的分子调控机制, 对于通过遗传改良提升植物 

钾、磷养分吸收利用效率、培育养分高效新品种具有重要科学价值. 本文主要以拟南芥、水稻和玉米为例, 总结 

了植物在钾和磷养分感知、吸收、分配、利用等方面分子调控机制的重要研究成果, 同时探讨了氮、磷、钾养分 

协同吸收与利用的调控机理. 
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氮(nitrogen, N)、磷(phosphorus, P)、钾(potassium, 
K)是植物生长发育所必需的三大矿质营养元素. 氮是 

蛋白质、核酸、叶绿素、植物激素、维生素等生物大 

分子的基本构成成分. 磷是核酸、磷脂等细胞内多种 

功能性物质的重要成分, 参与植物的光合作用和呼吸 

作用, 是植物体内能量转换的重要介质元素. 钾是植物 

细胞中含量最高的阳离子, 也是多种酶的辅因子, 参与 

调控植物的离子平衡、渗透平衡、电荷平衡、同化物 

运输等生理过程. 农业生产中, 充足的氮、磷、钾肥供 

给是保障农作物高产和稳产的前提条件. 目前, 我国氮 

肥生产量和施用量巨大, 而由于我国钾矿和磷矿资源 

匮乏, 导致钾肥和磷肥施用不足, 致使多数耕地土壤中 

的氮、磷、钾养分不平衡. 我国农作物生产中氮、磷、 

钾营养元素的有效利用率普遍偏低, 加之肥料施用不 

平衡, 不但限制了农作物的增产, 还造成肥料的浪费和 

环境污染问题. 因此, 提高植物/作物对氮、磷、钾养分 

吸收和利用的效率, 是解决农业绿色可持续发展的重 

要途径. 植物可以感知环境中的养分水平波动, 并调整 

自身对不同养分的吸收、转运、分配和利用, 因此解 

析这些生理过程的分子调控机制, 挖掘其中的关键调 

控基因, 是培育作物养分高效新品种的重要基础. 本文 

简要介绍了植物对钾素和磷素吸收转运的关键蛋白及 

其调控机制, 钾信号和磷信号感受和应答的分子机制, 
以及氮、磷、钾养分协同吸收与转运的调控机制. 

1 钾的吸收利用与信号转导途径 

植物通过根系以K +的形式从土壤中吸收钾素, 钾 

在植物体内以离子状态(K +)存在. 植物细胞质中的钾 

离子浓度通常维持在80~100 mmol/L, 而土壤中可供植 

物直接吸收利用的自由钾离子浓度仅为0.1~1 mmol/L. 
因此, 植物吸收钾离子需逆浓度梯度进行, 在自然环境 

中, 植物常常遭受低钾胁迫. 植物从环境中吸收钾离子, 
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以及钾离子在植物体内的转运和分配过程均依赖于细 

胞膜上的各种钾离子通道和钾离子转运体. 植物中主 

要的钾离子通道来自Shaker钾离子通道家族和TPK 
(tandem-pore K + channel)钾离子通道家族, 它们选择性 

地转运钾离子. 植物中的钾离子转运体种类众多, 包括 

KT/HAK/KUP(K + Uptake Permease)家族、HKT(high- 
affinity K + transporter)家族和CPA(cation-proton antipor
ter)家族, 其中CPA家族又分为NHX[Na +(K +)/H + ex
changer]、CHX(cation/H + exchanger)和KEA(K + 

exchange antiporter)亚家族. 这些转运体有的选择性转 

运钾离子, 有的也可以同时转运钠离子. 在拟南芥中, 
上述的钾离子通道和转运体共有70个左右, 它们具有 

不同的组织表达分布、亚细胞定位、转运活性和选择 

性, 构成了植物中的钾吸收运输系统, 参与植物多种生 

理活动 [1]. 

1.1 植物根系的钾吸收 

植物根系吸收钾离子通过两类吸收系统, 一类是 

高亲和性的钾吸收系统, 在环境钾离子浓度较低(低于 

0.2 mmol/L)的时候发挥作用; 另一类是低亲和性的钾 

吸收系统, 在环境钾离子浓度较高(高于0.3 mmol/L)的 

时候发挥作用 [2]. 研究表明植物中的钾离子转运体主 

要介导根部高亲和性钾吸收, 而钾离子通道主要介导 

低亲和性钾吸收. 拟南芥Shaker钾离子通道AtAKT1 
(Arabidopsis K + transporter 1)是植物中第一个被鉴定 

的钾离子通道, 它可以在外界钾浓度0.01~10 mmol/L范 

围内介导根部的钾离子吸收 [3]. AtAKT1在其他作物中 

的同源蛋白(如水稻中的OsAKT1和玉米中的ZMK1)也 

都介导根系的低亲和性钾离子吸收 [4,5]. 拟南芥中的钾 

离子转运体AtHAK5, 以及水稻和玉米中的转运体 

OsHAK5和ZmHAK5是介导根系高亲和性钾离子吸收 

的主要组分 [6~8]. 水稻中还存在多个HAK转运体(如 

OsHAK1、OsHAK5和OsHAK21)也部分参与根系的钾 

离子吸收. AKT1和HAK5这两类钾转运蛋白分别参与 

低亲和性和高亲和性的钾离子吸收, 构成了植物根系 

最主要的钾吸收系统. 
研究发现AtAKT1和AtHAK5这两类蛋白的钾离子 

转运活性都受到磷酸化调控. 在拟南芥中, 钙离子结合 

蛋白AtCBL1/9(calcineurin B-like protein 1/9)与蛋白激 

酶AtCIPK23(CBL-interacting protein kinase 23)形成复 

合体 ,  通过磷酸化作用激活细胞质膜上AtAKT1和 

AtHAK5的钾转运活性, 从而促进根系的钾吸收 [9,10] 

(图1). 在水稻和玉米中也存在类似的调控机制 [4,5]. 而 

蛋白磷酸酶AtAIP1(AKT1-Interacting PP2C 1)则可以 

通过去磷酸化作用抑制AtAKT1的通道活性. 此外, 钾 

离子通道调节亚基AtKC1 [11]、钙结合蛋白AtCBL10 [12] 

等蛋白也可以通过与AtAKT1互作抑制其钾离子通道 

活性(图1). 最近的研究发现, 质膜上的类受体蛋白激酶 

AtBAK1(BRI1-associated kinase 1)可以磷酸化激活质 

膜上的质子ATP酶AtAHA2(Arabidopsis H +-ATPase iso
form 2), 增加低钾条件下的跨膜质子电化学势梯度, 进 

而促进AtAKT1和AtHAK5介导的根部钾离子吸收 [13]. 
在低钾条件下, HAK钾转运体基因的转录水平往 

往受到诱导表达升高, 从而促进高亲和性的钾离子吸 

收, 这是植物应对低钾胁迫的重要调节机制之一. 在拟 

南芥中研究发现, AtRAP2.11、AtARF2、AtMYB77等 

多个转录因子可以直接结合在AtHAK5启动子区, 在低 

钾条件下调控AtHAK5转录水平升高 [14~16](图1). 以上研 

究表明, 植物可以感受环境中的钾养分水平, 在转录水 

平或翻译后水平调控钾离子通道和钾离子转运体的表 

达水平和蛋白活性, 进而精准地调控根系钾离子吸收 

过程. 

1.2 钾在植物体内的转运 

钾离子被根系吸收后进入木质部导管, 通过木质 

部集流向地上部运输, 供地上部的组织器官使用. 此 

外, 在韧皮部中钾离子也可以通过筛管分子内的集流 

从源器官向库器官运输, 或者从老叶向新叶运输. 这种 

在维管束中的运输被称为长距离运输, 这可以使钾离 

子在植物体内各组织器官中合理分配, 并促进叶片中 

光合同化物的运输. 
目前发现, 在拟南芥根中薄壁细胞表达的外向钾 

离子通道AtSKOR(stelar K + outward rectifier)和非典型 

的钾离子转运体AtNRT1.5/AtNPF7.3负责将木质部薄 

壁细胞中的钾离子释放到木质部导管中, 从而介导钾 

离子的根冠转运 [17,18](图1). 此外, AtKUP7和OsHAK5 
也参与钾离子从根到冠的转运过程 [7,19]. 植物可以感受 

环境中钾养分水平, 从而通过转录因子AtMYB59正向 

调节AtNRT1.5/AtNPF7.3的转录水平, 进而实现钾在根 

和冠之间的分配平衡 [20](图1). AtAKT2是在拟南芥韧 

皮部表达的双向钾离子通道, 它主要负责钾离子在韧 

皮部中的装载和卸载, 从而维持韧皮部细胞的跨膜电 

位, 并促进蔗糖的装载和运输 [21]. AtAKT2的活性受到 

磷酸化调控, 蛋白磷酸酶PP2CA可以调控其通道活 
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性 [ 2 2 ] .  而AtCBL4-AtCIPK6蛋白复合体可以促进 

AtAKT2蛋白从内质网向细胞质膜转运, 进而调控其通 

道活性 [23](图1). 
很多钾离子通道和转运体在某些植物细胞类型中 

特异地高表达, 介导钾离子跨细胞质膜的转运, 从而调 

控这些细胞特有的生理活动. 例如, AtKAT1/2、KZM2/ 
3等内向钾离子通道主要在拟南芥和玉米的保卫细胞 

质膜上介导钾离子内流, 从而调节保卫细胞渗透势, 促 

进气孔开放 [24,25](图1). 外向钾离子通道AtGORK在拟 

南芥保卫细胞表达, 它可以介导钾离子从保卫细胞的 

胞质向细胞外流动, 从而调控气孔关闭 [26](图1). 在拟 

南 芥 花 粉 管 中 特 异 表 达 的 钾 离 子 通 道 A t S P I K 和  

AtTPK4介导胞外的钾离子向花粉管中流动, 从而增加 

细胞膨压, 推动花粉管顶端伸长生长 [27,28]. AtSPIK(sha
ker pollen inward K + channel)通道活性受钙依赖蛋白激 

酶AtCPK11和AtCPK24的调控 [29]. 在玉米中, 发现转运 

蛋白ZmNPF7.9/ZmSUGCAR1(sucrose and glucose car
rier 1)在籽粒胚乳基底转移层(basal endosperm transfer 

图 1 植物钾素的吸收、转运以及信号转导途径. 植物体内存在多种钾转运蛋白(包括钾离子通道和钾离子转运体)参与钾离子的吸收、转 

运、分配等过程. 例如在拟南芥中, AKT1和HAK5是负责根部钾吸收的主要组分; SKOR、KUP7和NRT1.5参与钾离子从根部向冠部运输; 
KAT1和KAT2参与叶肉细胞的钾吸收; AKT2介导韧皮部中钾离子的跨膜运输; TPK1可以将液泡中储存的钾离子释放到细胞质中; KEA家族成 

员在高尔基体和叶绿体膜上发挥钾离子转运的作用. 当植物感受到环境低钾胁迫时, 会在根细胞内产生钙信号和活性氧信号, 从而激活相应的 

信号转导途径, 进而调控这些钾离子通道和钾离子转运体的转录水平和蛋白活性, 最终调节植物对钾的吸收、转运和分配过程. 示意图使用 

BioRender.com绘制 
Figure 1 Potassium transport and signaling in Arabidopsis. Potassium (K +) uptake in plant roots and K + transport inside plants involve diverse K + 

channels and transporters, which move K + across cell membranes. In Arabidopsis, AKT1 and HAK5 mainly involve K + uptake in root cells. SKOR, 
KUP7, and NRT1.5 participate in K + loading into the xylem, facilitating the K + translocation from root to shoot. KAT1 and KAT2 are involved in K + 

uptake in mesophyll cells. The weakly inwardly rectifying channel AKT2 mediates K + loading into the phloem. TPK1 releases K + from the vacuole into 
the cytoplasm. The KEA members are located at the membrane of the Golgi apparatus and the chloroplast to transport K +. In root cells, after perception 
of external low K + stress, plants generate some signal molecules (Ca 2+, ROS, etc.) that regulate these K + channels and transporters at transcriptional and 
post-translational levels. Therefore, plants could enhance the efficiency of K + uptake and utilization, thereby surviving under low K + stress (Created with 
BioRender.com)  
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layer, BETL)特异表达, 介导钾离子、蔗糖、葡萄糖从 

母本组织向胚乳中转运, 从而促进籽粒灌浆过程 [30]. 
钾离子在植物细胞内也需要进行跨膜转运, 从而 

实现钾离子在胞质和各细胞器(液泡、叶绿体、内质 

网、高尔基体等)之间的动态平衡. 液泡是植物成熟细 

胞最大的细胞器, 也是钾离子主要的存储库. 在植物遭 

受低钾胁迫时, 液泡内存储的钾离子会通过液泡膜定 

位的钾离子通道AtTPKs释放到细胞质中, 从而维持细 

胞质中钾离子的稳态. 液泡膜定位的AtCBL2/3-At
CIPK3/9/23/26蛋白复合体可以钙依赖的方式激活 

AtTPKs, 以应对低钾胁迫 [31](图1). 
叶绿体是植物细胞中进行光合作用的重要场所. 

目前发现三个H +-K +反向共转运体特异在拟南芥叶绿 

体中表达, AtKEA1和AtKEA2定位于叶绿体的内被膜, 
主要参与叶绿体的发育过程 [32,33], 而AtKEA3在类囊体 

膜上定位, 通过影响跨类囊体膜的质子驱动力, 进而调 

节不同光照条件下的光合效率 [34](图1). 该家族成员At
KEA4/5/6则主要定位在高尔基体、反式高尔基体网络 

(TGN)以及液泡前体区室/多囊泡体(PVC/MVB)上, 调 

控内膜系统的pH和钾离子平衡, 维持细胞器功能 [35] 

(图1). 
内质网定位的钾离子转运体也参与调控植物多种 

生长发育过程. 例如, H +-K +反向共转运体AtCHX21和 

AtCHX23主要定位在拟南芥花粉管细胞的内质网上, 
通过调控花粉管中的pH和钾离子平衡, 影响花粉管向 

胚珠的定向生长和受精过程 [36]. 钾离子转运体AtKUP9 
主要定位在拟南芥根尖静止中心(QC, Quiescent Cen
ter)细胞的内质网上, 它可以同时介导钾离子和生长素 

从内质网向胞质中运输, 从而调节低钾下根尖干细胞 

胞质中钾离子和生长素的稳态, 进而维持干细胞活性 

和根生长 [37](图1). 

1.3 钾的感知与信号转导途径 

已有的研究证实, 植物可以感受环境中钾养分的 

水平, 通过一系列信号转导途径调控各种生理和形态 

反应以适应不同的钾养分环境. 在这些信号途径中, 下 

游的各种钾离子通道和转运体的表达水平和蛋白活性 

会受到精确调控, 从而使植物有效地吸收、转运、分 

配、利用钾元素. 目前发现, 钙离子、活性氧(reactive 
oxygen species, ROS)、植物激素是植物钾信号调控通 

路中的重要信号分子. 
土壤中钾养分的匮缺首先被植物根系所感知, 但 

相关的感受器目前仍未被鉴定. 已经发现, 低钾胁迫可 

以在植物根中诱导产生两个时间和空间特异的钙信号. 
第一个瞬时钙信号在低钾胁迫后一分钟内出现在根尖 

分生区和伸长区交界处, 而第二个持续性钙信号则在 

数小时后出现在伸长区和成熟区 [38]. 这一钙信号可以 

被多种钙离子感受器(如CBL(calcineurin B-like pro
tein)和CPK(calcium-dependent protein kinase)等)识别, 
进而调控多种钾离子通道和转运体的活性. 

早期的研究发现, 低钾可以激发植物根中产生 

ROS信号 [39], 此信号是诱导AtHAK5转录水平升高的必 

要条件 [40], 过氧化物酶AtRCI3(rare cold inducible gene 
3)参与此ROS信号的产生 [41]. 最新的研究发现, 低钾诱 

导产生的钙信号促进AtCIF2(casparian strip integrity 
factor 1)小肽的生成, AtCIF2小肽结合根细胞质膜上的 

类受体蛋白激酶AtSGN3(schengen 3), 促进其与胞质类 

受体激酶AtLKS4/AtSGN1的互作和磷酸化 ,  随后 

AtLKS4通过磷酸化NADPH氧化酶AtRBOHC(respira
tory burst oxidase homolog C)和AtRBOHD(respiratory 
burst oxidase homolog D)从而在根细胞内产生ROS信号 

(图1), 进而诱导钾离子转运体基因AtHAK5转录水平升 

高, 提高根细胞的钾吸收能力 [42]. 
低钾胁迫还可以诱导根中产生乙烯信号, 并促进 

ROS信号的产生, 提高AtHAK5转录水平 [39]. 同时乙烯 

信号还可以促进根毛的伸长生长, 这样有助于根系吸 

收更多的钾离子 [40,41]. 研究还发现, 低钾胁迫可以影响 

根中生长素的分布, 从而改变低钾下植物的根构型(如 

根毛长度、主根长度、侧根密度等), 以适应低钾环境. 
钾离子通道AtAKT1可以通过影响生长素运输蛋白At
PIN1的稳定性, 调控低钾下生长素的极性运输, 进而影 

响拟南芥主根的生长 [43]. 而钾离子转运体AtKUP4/ 
AtTRH1(tiny root hair 1)和AtKUP9自身也可以转运生 

长素, 前者通过影响AtPIN1蛋白的极性定位调控根毛 

发育和根向地性生长 [44], 后者通过维持根尖干细胞生 

长素稳态调控低钾下主根的生长 [37]. 

2 磷的吸收利用与信号转导途径 

植物通过根系以H 2PO 4 
‒和HPO 4 

2‒的形式从土壤中 

吸收磷素. H 2PO 4 
‒和HPO 4 

2‒简称为Pi(phosphate)或有效 

磷. 土壤中的H 2PO 4 
‒和HPO 4 

2‒容易被Fe 3+、Al 3+或钙固 

定, 形成难溶化合物, 或被土壤微生物转化为有机磷, 
或被雨水冲淋, 导致土壤中的有效磷浓度极低, 植物/ 
作物经常遭受低磷胁迫. 磷饥饿反应(Pi-starvation re
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sponse, PSR)是植物响应低磷胁迫的重要机制. PSR通 

过形态、生理、生化和分子等方面的变化来维持植物 

和细胞内的磷稳态, 提高磷素利用效率, 使植物适应或 

抵御低磷胁迫 [45,46]. 补充无机磷或施用磷肥会减弱或 

抑制PSR, 这可能是磷肥利用效率低下的原因之一. 

2.1 植物根系的磷吸收 

植物根系吸收土壤中的有效磷主要通过PHT1 
(phosphate transport 1)家族成员. 已报道的PHT1转运体 

定位在细胞质膜, 具有H +和Pi同向共转运特性. 拟南芥 

(Arabidopsis thaliana)PHT1家族有9个成员, 分别命名 

为AtPHT1;1~AtPHT1;9, 其中AtPHT1;1和AtPHT1;4是 

负责根系磷吸收的主要磷转运体, 也是最早被鉴定的 

高等植物磷转运体 [47]. 水稻(Oryza sativa)中有13个 

PHT1成员, 依序命名为OsPT1~OsPT13, 其中OsPT6、 

OsPT8、OsPT9和OsPT10参与根系磷吸收 [46]. 玉米 

(Zea mays)也有13个PHT1成员 [48], 目前已知ZmPT7参 

与玉米根系的磷吸收 [49]. 
植物和真菌的PHT1家族成员结构相似, 有12个跨 

膜区, 被一个带电的亲水环分成两组, 每组6个跨膜区, 
并且N端和C端在胞内 [50]. 真菌(Piriformospora indica) 
高亲和磷转运体PiPT蛋白晶体结构的解析, 证实了预 

测的PHT1拓扑结构, 并明确了PiPT转运体与PO 4 
3‒结合 

位置, 表明其是通过 “摇杆开关”机制跨膜转运无机磷 [51]. 
植物PHT1可以在多个层面响应环境磷水平变化, 

以维持植物体内的磷稳态. 已报道的PHT1转运体属于 

内向磷转运体, 可细分为三种类型: 高亲和磷转运体、 

低亲和磷转运体以及双亲和磷转运体. 高亲和型PHT1 
主要在磷浓度较低时发挥作用, 低亲和型PHT1则在磷 

浓度高时具有功能, 而双亲和型PHT1在低磷和高磷条 

件下都具有磷转运活性. 例如, 水稻OsPT2是低亲和磷 

转运体, OsPT6/8/9/10则是高亲和磷转运体 [46], 而玉米 

ZmPT7是双亲和磷转运体 [49], PHT1磷转运体的这种分 

工有利于植物适应环境的磷水平波动. 
PHT1在转录水平和蛋白水平受到精确调控(图2). 

磷充足时, 转录因子AtWRKY42正向调控AtPHT1;1的 

表达; 低磷胁迫时, AtPHT1;1基因受到转录因子PHR1 
(phosphate starvation response 1)、NIGT1.2(nitrate-in
ducible, GARP-type transcriptional repressor 1.2)、 

WRKY45和WRKY75等的正向调控 [45,46,52,53], 蛋白激 

酶AtMKK9(MAP kinase kinase 9)-MPK3/6(mitogen- 
activated protein kinase 3/6)通过AtWRKY75也参与调 

控拟南芥磷吸收 [54]. 拟南芥和水稻的PHF1(phosphate 
transporter traffic facilitator 1)调控PHT1亚细胞定位, 
促进PHT1蛋白从根细胞内质网运输到质膜 [55,56]. 水稻 

OsPT8是负责根系磷吸收的主要磷转运体, 蛋白激酶 

OsCK2(casein kinase 2)能磷酸化OsPT8的Ser-517残基, 
导致OsPT8滞留在内质网 [57]; 磷酸酶OsPP95(protein 
phosphatase 95)去磷酸化修饰OsPT8的Ser-517残基, 使 

其定位到质膜, 促进水稻根系磷吸收 [58]. 泛素结合酶 

AtPHO2(Phosphate 2)调控内质网上AtPHT1的蛋白丰 

度, AtPHO2的功能受细胞内磷水平的调控, 而细胞内 

的磷水平又依赖于质膜PHT1数量和活性 [59]. 

2.2 植物体内的磷分配 

根系吸收的无机磷, 部分合成含磷有机物, 其余以 

无机磷形式存在, 参与细胞的生命活动, 或储存在液泡 

中. 磷在植物体内是可移动的, 根系吸收的无机磷经木 

质部运输到地上部, 或从衰老组织重新分配到幼叶或 

发育中的种子等. 在细胞内, 无机磷在液泡和细胞质之 

间的分配被精确调控. 植物体以及细胞内的磷稳态维 

持, 是植物正常生命活动的基础. 
拟南芥AtPHO1(phosphate 1)和水稻的OsPHO1;2 

是无机磷外向转运体, 负责磷素的根-冠转运, 其突变 

体表现出根系无机磷过量积累而叶片无机磷含量降 

低 [60,61]. AtPHO1还参与磷素从母体组织运输至发育中 

的种子 [62]. 在水稻中, OsPHO1;2参与了籽粒灌浆过程 

中的磷素分配 [63]. 早期研究结果显示, 拟南芥AtPHO1 
定位在内膜系统, 例如高尔基体和反式高尔基体网络, 
不同于OsPHO1;2的质膜定位 [63,64]. 然而, 最近的研究 

报告显示, AtPHO1通过网格蛋白介导的内吞作用进行 

组成型内化, AtPHO1也能在质膜定位 [65]. AtPHO1和 

OsPHO1;2的质膜定位支持其将无机磷转运出细胞的 

功能. 基于单颗粒冷冻电子显微镜技术解析了AtPHO1 
同源蛋白AtPHO1;H1的三维结构, 发现AtPHO1;H1采 

用一种类似通道的机制介导Pi的外排 [66]. AtPHO1的N 
端具有SPX结构域, 可以与磷酸肌醇结合, 暗示At
PHO1还具有感知细胞内无机磷水平的功能 [67]. At
PHO1在转录水平响应环境磷水平变化(图2). 磷充足 

时, 转录因子WRKY6和WRKY42结合到AtPHO1启动 

子, 抑制AtPHO1的表达; 低磷胁迫时, E3泛素连接酶 

PRU1(phosphate response ubiquitin E3 ligase 1)介导 

WRKY6经26S蛋白酶体途径降解, WRKY42也发生蛋 

白降解, 但不受PRU1调控, WRKY6/42的降解解除了 
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对AtPHO1的抑制, 有利于磷从根向地上部运输 [68~70]. 
AtPHO1也在转录后水平被调控. 泛素结合酶AtPHO2 
(phosphate 2)介导了AtPHO1经液泡降解途径的降解 [71]. 

PHT1家族成员也参与磷素的分配过程. 拟南芥 

AtPHT1;8和AtPHT1;9参与磷的根-冠转运, 水稻OsPT2 
仅在中柱表达, 参与磷从根向冠的运输 [45,46]. 玉米 

ZmPT7除了参与根系磷吸收, 还负责叶片间的磷素再 

分配. ZmPT7在成熟叶片的维管组织表达, 负责磷从老 

叶向幼叶的运输; 在玉米拔节期之后, ZmPT7在老叶/ 
下位叶被激酶ZmCK2磷酸化, 磷转运活性提高, 有利 

于磷从老叶重新分配到幼叶 [49]. 
磷转运蛋白SPDT(SULTR-like phosphorus distribu

tion transporter)最先在水稻中被鉴定出功能. OsSPDT 
是质膜定位的磷转运体, 在水稻节的木质部表达 [72]. 水 

稻中敲除OsSPDT降低了籽粒的磷含量, 但增加了叶片 

的磷含量, 说明OsSPDT在水稻节中起到磷转运开关作 

用, 优先将磷分配到籽粒 [72]. 大麦HvSPDT也参与磷装 

载到籽粒的过程, 而拟南芥AtSPDT的主要功能是将磷 

优先分配到生长旺盛的组织 [46]. 
细胞内的无机磷主要储存在液泡内, 细胞内磷分 

配的研究得益于液泡膜上磷转运体的确定(图2). 拟南 

芥AtPHT5;1(也称为vacuolar phosphate transporter 1, 
AtVPT1)和水稻OsSPX-MFS1是同源蛋白, 其N端具有 

SPX结构域, 定位在液泡膜, 负责将无机磷运进液 

泡 [73~75]. 水稻OsVPE1(vacuolar phosphate efflux trans
porter 1)和OsVPE2也定位在液泡膜, 与AtVPT1和 

OsSPX-MFS功能相反, OsVPE1/2负责将无机磷从液泡 

转运至细胞质 [76]. 细胞质的磷水平影响液泡磷转运体 

的活性. 细胞质无机磷缺乏时, AtVPT1的SPX结构域 

抑制自身的磷转运活性 ;  而细胞质无机磷充足时 ,  

图 2 植物磷素吸收、分配以及信号途径. 植物体内的磷素转运系统由多个磷转运体协同调控, 共同参与磷的吸收、分配和再分配过程. 具体 

而言, PHT1家族磷转运体负责从外界吸收无机磷, PHO1家族转运体介导磷素向木质部的装载, 促进长距离运输, ZmPT7则参与磷素向韧皮部的 

转运, 调控磷的再分配, 液泡膜定位的磷转运体动态调控磷的液泡储存或释放. 当环境或细胞内的磷水平发生变化时, 植物通过精确调控这些磷 

转运体的基因表达、亚细胞定位、蛋白活性及稳定性, 维持细胞磷稳态, 从而确保正常的生理代谢活动. 示意图使用BioRender.com绘制 
Figure 2 Phosphate acquisition, translocation, and signaling pathway in plants. The phosphate (Pi) transport system in plants is coordinately regulated 
by multiple Pi transporters, which collectively mediate Pi absorption, distribution, and redistribution. Specifically, PHT1 family transporters are 
responsible for Pi uptake from the external environment; PHO1 family transporters mediate Pi loading into the xylem, promoting long-distance 
transport; ZmPT7 is involved in Pi translocation into the phloem, regulating Pi redistribution; Vacuolar membrane-localized Pi transporters dynamically 
modulate Pi storage or release from the vacuolar. When environmental or cellular Pi level fluctuate, plants precisely regulate the gene expression, 
subcellular localization, protein activity, and stability of these Pi transporters to maintain Pi homeostasis, thereby ensuring normal physiological and 
metabolic processes (Created with BioRender.com)  
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AtVPT1的SPX结构域与磷酸肌醇InsPs结合, 解除了对 

自身的抑制, AtVPT1活性增加, 促进无机磷转运进液 

泡 [77]. 细胞质磷水平还调控液泡磷转运体的液泡膜定 

位. 细胞质无机磷充足时, InsPs结合OsSPX-MFS的 

SPX结构域, 促使SNARE蛋白OsSYP21/22(syntaxin of 
plants 21/22)与OsSPX-MFS结合, 有利于OsSPX-MFS定 

位到液泡膜; 细胞质无机磷缺乏时, OsSYP21/22解除与 

SXP-MFS的结合, OsSPX-MFS滞留在液泡前体(pre-va
cuolar compartments, PVCs), 不能正确定位到液泡膜 [78]. 

2.3 植物的磷信号途径 

植物遭受低磷胁迫时, 会通过磷饥饿反应(phos
phate starvation response, PSR)来维持植物体内的磷稳 

态. GARP类转录因子PHR1是植物系统性磷信号途径 

的核心正调控因子. PHR1最初是通过拟南芥的遗传筛 

选被鉴定, 其突变体phr1表现多种磷饥饿反应缺陷 [45]. 
PHR1与其同源蛋白PHL1(PHR1-Lile 1)调控约70%的 

PSR上调基因和约50%的PSR下调基因 [45]. PHR是多基 

因家族, 在水稻和玉米中, 核心的PHR蛋白分别是 

OsPHR2和ZmPHR1 [79,80]. 
SPX蛋白是PHR的负调控因子, 通过与PHR蛋白互 

作抑制PHR的功能. 磷充足条件下, 拟南芥AtSPX1/2和 

水稻OsSXP1/2在细胞核中与AtPHR1或OsPHR2结合, 
抑制AtPHR1/OsPHR2结合到下游靶基因启动子的顺式 

作用元件P1BS, 而AtSXP4和OsSPX4在细胞质中与 

AtPHR1或OsPHR2结合, 阻止AtPHR1/OsPHR2进入细 

胞核, 从而抑制PSR; 低磷胁迫时, At/Os SPX1/2解除 

与AtPHR1/OsPHR2的蛋白互作, OsSPX4蛋白被降解, 
PHR蛋白活性增加, 调控PSR基因的表达, 使植物适应 

或抵抗低磷胁迫 [45,46](图2). 
磷酸肌醇InsPs和焦磷酸肌醇PP-InsPs能结合SPX 

蛋白, PP-InsPs被认为是植物磷信号传递的信号分 

子 [67]. 细胞内磷充足时, PP-InsPs和SPX1形成二聚体, 
促进SPX1/2与PHR蛋白结合, 阻止PHR蛋白与靶基因 

启动子结合; 低磷胁迫时, InsPs水平降低, SPX结构域 

和PHR结合减弱 [81~83](图2). 这些发现加深了人们对植 

物体内磷信号转导机制的认识, 有助于找到新的途径 

和方法来提高作物磷利用效率. 

3 氮、磷、钾协同的调控机制 

氮、磷、钾之间存在错综复杂的相互作用, 植物 

进化出复杂的分子调控网络, 可以在环境养分波动的 

条件下协调氮、磷、钾的吸收和利用, 以优化生长发 

育. 近年来, 在植物氮-磷协同和氮-钾协同机制方面已 

经取得了重要研究进展. 

3.1 氮依赖的植物磷稳态调节 

研究表明, 在磷饥饿条件下, 氮补充可激活PSR; 然 

而, 氮饥饿会强烈抑制PSR, 说明PSR受到氮供应的调 

控 [84,85]. 最早被发现参与氮依赖性PSR的重要蛋白是拟 

南芥AtNLA(nitrogen limitation adaptation). AtNLA编码 

一个E3泛素连接酶, 是植物响应低氮胁迫的正向调控 

因子, AtNLA和mircoRNA miR827以NO 3 
‒依赖的方式 

抑制植物的磷吸收 [86]. AtNLA与AtPHO2互作, 泛素化 

AtPHT1s, 介导AtPHT1s的液泡降解 [87]. 在水稻中, 硝酸 

盐存在时, 硝酸盐感受器NRT1.1B与OsSPX4互作, 招募 

E3泛素连接酶NBIP1(NRT1.1B interaction protein 1)降 

解OsSPX4, 进而释放OsPHR2, OsPHR2进入细胞核启 

动PSR [84]. 同时, OsSPX4还与氮信号关键调控因子 

OsNLP3(NIN-like protein 3)互作, 抑制其活性 [84]. SPX 
蛋白可能是整合N-P信号的关键节点. 

3.2 NIGT1s依赖的氮-磷调控网络 

越来越多的证据表明, 转录因子NIGT1s是氮-磷交 

互调控网络的核心调节因子. AtNIGT1s是硝酸盐响应 

的转录因子, 在高氮条件下, 抑制一系列氮饥饿响应基 

因的表达 [88]. 除了在硝酸盐信号转导中的抑制作用外, 
在硝酸根存在条件下, AtNIGT1s还能抑制AtSPXs的表 

达, 从而促进PHR1调控磷吸收和PSR [89]. AtNIGT1s在 

转录水平又受到AtPHR1的调控 [90]. 并且, 在低磷条件 

下, NIGT1.2和NITG1.1 可直接正向调控AtPHT1.1和 

AtPHT1.4的表达, 促进拟南芥磷吸收; 同时抑制硝酸根 

转运体AtNRT1.1的表达, 抑制硝态氮的吸收, 维持氮磷 

平衡 [53]. 因此, NIGT1s和PHR1协同调控了N-P信号途 

径, 即硝酸盐激活了磷饥饿信号, 而低磷胁迫下调了氮 

饥饿信号. 

3.3 氮-钾协同运输的调控机制 

早期的生理学研究表明, 植物对氮(硝态氮NO 3 
‒)和 

钾(K +)的吸收和转运存在显著的协同效应. 硝酸根转运 

蛋白AtNRT1.1/AtNPF6.3/AtCHL1(chlorina 1)是拟南芥 

根中负责氮素吸收的重要组分, 它和AtAKT1一样, 自 

身的转运活性都受到AtCBL1/9-AtCIPK23复合体的磷 

酸化调控 [9,91]. 此外, 在高铵环境下, 铵根离子转运蛋白 
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AtAMT1;1和AtAMT1;2也可以被AtCBL1/9-AtCIPK23 
复合体磷酸化调控, 从而抑制铵吸收减少铵毒害 [92]. 因 

此, 植物通过AtCBL1/9-AtCIPK23复合体同时调控 

AtAKT1、AtNRT1.1、AtAMT1;1/1;2的转运活性, 从 

而协同钾和氮的平衡吸收(图1). 
早期研究发现, 硝酸根转运体AtNRT1.5/AtNPF7.3 

主要在拟南芥根部木质部薄壁细胞表达, 调控硝酸根 

离 子 向 木 质 部 导 管 的 装 载  [ 9 3 ] .  后 续 的 研 究 发 现 ,  
AtNRT1.5/AtNPF7.3也可以同时作为H +-K +反向共转运 

体介导钾离子向木质部导管装载, 从而实现氮和钾从 

根部到冠部的协同转运 [18]. 植物可以感受环境中氮和 

钾的供给水平 ,  通过转录因子AtMYB59正向调节 

AtNPF7.3的转录水平, 从而控制氮素和钾素在根与冠 

之间的分配平衡 [20]. 最近的研究显示, AtMYB59- 
AtNPF7.3模块也受到光信号途径中的核心转录因子 

AtHY5和AtPIFs的调控. 光照条件下, 蒸腾拉力是推动 

水分和养分由根部向冠部运输的主要动力; 而在黑暗 

中, 蒸腾作用减弱, 根压则成为主要的运输动力. 白天 

AtHY5蛋白在根中积累抑制AtMYB59-AtNPF7.3的表 

达, 减少钾和氮向木质部主动装载, 从而降低能量消耗; 
夜晚AtPIFs在根中积累促进AtMYB59-AtNPF7.3的表 

达, 通过耗能的方式推动钾和氮向木质部装载, 维持木 

质部汁液渗透压和根压, 从而维持夜间水分和养分的 

根冠运输 [94]. 

4 总结与展望 

自拟南芥基因组发布的20多年间, 植物功能基因 

组学快速发展, 大量磷和钾的转运蛋白被陆续鉴定, 这 

些转运蛋白在植物磷、钾养分吸收、转运、分配、利 

用等方面发挥着重要作用. 这些转运蛋白的分子调控 

机制也得到了深入的解析, 其中的分子信号调控通路 

也已经初步明确. 然而, 该领域仍有许多重要的问题尚 

未得到解答. 首先, 对植物是如何感知外界养分信号的 

细胞与分子机制尚不清楚. 未来发掘并鉴定植物体内 

的钾离子感受器, 是揭示钾养分信号感知的重要内容. 
此外, 寻找膜系统上介导磷、钾特异性钙信号产生的 

组分(钙离子通道、钙离子泵等)也是揭示早期养分信 

号转导的重要一环. 其次, 受制于研究方法的局限, 许 

多定位于细胞器上的磷、钾转运蛋白尚未被鉴定研究. 
加强对内膜系统(如液泡膜、叶绿体膜)上转运蛋白的 

研究, 有助于阐明磷、钾养分在不同细胞器中存储、 

分配、利用, 以及对光合作用的调控机制. 再次, 对多 

种养分协同机制的研究还处于起步阶段, 氮、磷、钾 

养分信号的交叉互作网络有待深入探讨. 寻找氮、磷、 

钾信号网络中的关键调控节点, 阐明其分子作用机制, 
对于理解不同养分的协同吸收、利用和平衡有重要意 

义. 从次, 目前对于作物中磷、钾养分高效的机制研究 

还有待深入解析. 虽然已有的研究表明作物中存在和 

拟南芥类似的调控机制, 但是作物中养分吸收利用的 

遗传机制更为复杂多变, 且与作物的基因型与环境因 

素密切相关. 因此, 需要进一步加强玉米、小麦、大豆 

等主要作物磷、钾养分高效的机制研究, 并发掘其中 

的关键调控基因和优良变异. 最后, 作物磷、钾养分高 

效性状与重要抗逆性状的整合研究需要进一步加强. 
已经发现磷、钾养分高效可以增强作物的抗旱性和耐 

盐性, 因此, 解析高效性状与抗逆性状协同的遗传机制 

对于作物抗逆高效新品种培育具有重要的现实意义. 
综上所述, 未来需要注重解析植物/作物感受和应答磷、 

钾养分信号的分子调控网络, 全面鉴定解析磷、钾养 

分高效基因及其作用机制, 发掘具有育种价值的优良 

等位变异等, 以期为推动作物磷、钾养分高效新品种 

的培育提供理论基础、基因资源和技术路径.   
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Summary for “植物钾、磷养分吸收利用机制的研究进展” 

Progress of potassium and phosphorus transport and signaling 
in plants 
Yi-Fang Chen*, Yi Wang & Wei-Hua Wu 
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* Corresponding author, E-mail: chenyifang@cau.edu.cn 

Nitrogen (N), phosphorus (P), and potassium (K) are three essential macronutrients that play fundamental roles in plant 
growth, development, and reproduction. As primary components of key biomolecules and critical regulators of 
physiological processes, their absorption, translocation, and utilization efficiencies significantly affect crop yield, quality, 
and stress tolerance. While plants absorb potassium in its ionic form (K +) and phosphorus as orthophosphate (Pi, HPO 4 

2‒/ 
H 2PO 4 

‒), these nutrients often become chemically fixed in soil particles, particularly in acidic or alkaline soils. This 
fixation leads to limited bioavailability, making K and P deficiencies common in both natural ecosystems and agricultural 
systems worldwide. Modern agriculture relies heavily on K and P fertilizers to cope with the low availability of soil K and 
P. However, this approach faces two major challenges: low nutrient use efficiency (NUE) and limited resource availability. 
Current data show that only 15%–25% of applied K or P fertilizers are actually absorbed by crops, with the remainder being 
lost through leaching, runoff, or soil fixation. Unlike nitrogen, which can be fixed from the abundant atmospheric N 2 

through industrial or biological processes, K and P fertilizers are derived from non-renewable mineral deposits. Given 
current consumption rates, the crisis of K and P fertilizer scarcity may soon become a reality. Improving plant NUE 
provides an effective and economical way to overcome the effects of K and P deficiencies, and fulfill the demand for food 
security and agricultural sustainability. Achieving this goal requires a deep understanding of the molecular mechanisms 
underlying plant nutrient sensing, uptake, translocation, and utilization. Recent advances in plant molecular physiology 
have identified key transporters, sensors, and signaling pathways involved in K and P homeostasis. Furthermore, emerging 
evidence suggests sophisticated crosstalk and coordinated regulation among N, P, and K nutrient pathways. This review 
systematically examines current knowledge on K and P transport systems and signaling pathways in plants, with particular 
emphasis on discoveries in Arabidopsis thaliana, rice (Oryza sativa), and maize (Zea mays). We also explore the emerging 
understanding of how plants coordinate the uptake and utilization of N, P, and K nutrients, and discuss how this knowledge 
could be applied to improve crop NUE through molecular breeding or genetic engineering approaches. By bridging 
fundamental research with agricultural applications, we aim to contribute to the development of sustainable solutions for 
global food production challenges. 

potassium, phosphorus, absorption, translocation, signaling 
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