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转 ＡＴＣＩＰＫ２３基因烟草植株钾素营养效率研究
陈 漫１，鲁黎明２，王龙昌１，郭 臻１，李 宁１

（１．西南大学农学与生物科技学院，三峡库区生态环境教育部重点实验室，南方山地农业教育部工程研究中心，重庆 ４００７１５；

２．四川农业大学农学院，四川 雅安 ６２５０１４）

摘 要：通过考察转 ＡＴＣＩＰＫ２３基因烟草植株在不同钾浓度下钾及干物质积累的能力，研究了外源基因的导
入对转基因烟草植株钾吸收能力的影响。结果表明，在低钾环境下，转基因株系具有明显的生长优势，烟株发育较

快、根系发达、生物量较大、植株的含钾率也有明显提高，随着供钾量的减少，这种差异幅度逐渐增大。当供钾浓度

为０．１ｍｍｏｌ·Ｌ－１时，对照品种Ｋ３２６植株的平均钾含量为１７．７ｇ·ｋｇ－１，而转基因品系 ＫＡ１２为２３．３ｇ·ｋｇ－１，ＫＡ１６为
２４．６ｇ·ｋｇ－１，ＫＡ２１为２２．１ｇ·ｋｇ－１，分别较对照品种增加了３１．６％、３９．０％和２７．７％。钾吸收动力学研究表明，转基
因植株与对照品种植株的最大吸收效率（Ｖｍａｘ）差别不大，而最低浓度（Ｃｍｉｎ）与米氏常数（ＫＭ）的差别较为明显。
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钾是烟草生长不可缺少的重要营养元素之一，

同时钾也是保证烟叶品质形成的重要元素［１］。钾是

烟草体内６０多种酶的活化剂，对氮元素的吸收和蛋
白质的合成具有促进作用，加快植株的生长，增强线

粒体内的氧化磷酸化和能量代谢［２］。钾素能提高烟

株的根系活力，加快根系对养分的吸收和运输。钾

能增加烟叶中叶绿素的含量，维持叶绿体的片层结

构，促进光合作用从而增加植株生物量。合理的钾

素营养能提高植株碳水化合物的代谢，增加体内糖

分的含量，维持细胞渗透势，加强烟株的抗性［３］。钾

素对气孔的开放也具有调节作用，减少因蒸腾而导

致的水分流失，增强烟株的抗旱能力。钾可以加快



机械组织的形成，从而使茎秆更为坚韧，抗倒伏能力

提高［４］。同时，钾素可促进烟叶中芳香类物质合成

与积累，增强烟叶的香气量和香气质，填充能力和阴

燃持火力也得到增强［５－６］，烟叶的热分解产物的种

类和数量显著改变，减少有害物质，从而提高安全

性。各种研究表明，钾含量较高的烟叶中尼古丁和

总生物碱的含量均有所下降［７］。

优质烤烟烟叶的含钾量要求大于２５ｇ·ｋｇ－１［８］，
而目前我国烟叶的平均含钾量只有 １０～２０
ｇ·ｋｇ－１［９］，含钾量不足是制约我国烟叶品质发展的
重要因素［１０］。因此，研究烟株 Ｋ＋吸收利用的分子
机制，通过基因工程与常规育种手段相结合，提高植

株对钾肥的利用效率，是解决我国当前钾肥供应严

重不足的重要手段，是实现烟农增产、增收的有效途

径。

本试验通过考察转 ＡＴＣＩＰＫ２３基因烟草植株在
不同钾浓度下钾积累的能力，研究外源基因的导入

对转基因烟草植株钾吸收能力的影响，从而为钾高

效品种选育提供理论依据与基础材料。

１ 材料与方法

１．１ 试验材料

本试验于 ２００８年 ３—１１月在四川农业大学农
学院烟草研究实验室内进行。供试材料选用转入

ＡＴＣＩＰＫ２３基因的 Ｋ３２６的 ３个烟草品系 ＫＡ１２、
ＫＡ１６、ＫＡ２１（由中国农业大学植物生理学与生物化
学国家重点实验室提供），对照品种为常规种植品种

Ｋ３２６。
１．２ 试验方法

将烟草种子播种于营养土中，放在光照培养箱

中进 行 培 养。培 养 温 度 ２５℃，光 照 强 度 ７０

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１，时间周期为光照１６ｈ，黑暗处理８ｈ。

当烟草幼苗生长出６～７片真叶时，选取部分生长较
为一致的植株进行沙培，每个参试品种同时选取 ６
株生长整齐一致的植株，种入小桶中，用全 Ｈｏａｇｌａｎｄ
营养液进行培养。培养一个月后测定植株根系对

Ｋ＋吸收的动力学参数。
沙培开始时，用 Ｈｏａｇｌａｎｄ（Ｃ０）营养液（Ｋ＋浓度

为７．００ｍｍｏｌ·Ｌ－１）对所有参试的烟草植株进行培
养，待有新根长出时，即进行处理。在处理组中，分

别用含 １．００ｍｍｏｌ·Ｌ－１（Ｃ１）、０．０３ｍｍｏｌ·Ｌ－１（Ｃ２）、
０．０１ｍｍｏｌ·Ｌ－１（Ｃ３）钾的Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液，Ｃ１、Ｃ２、Ｃ３
中的ＫＮＯ３及ＫＨ２ＰＯ４改为ＮＨ４ＮＯ３８０ｍｇ·Ｌ－１，再加
入相应浓度的 ＫＣｌ，而其他成分与 Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液
相同。对照组用全 Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液（Ｃ０）对各个参

试品种进行培养。开始处理后，每天浇一次营养液。

试验为裂区设计，主处理为营养液，有 ４个水平；副
处理为品系，有 ４个水平。共有 １６个处理，三次重
复。每天观察烟草植株的生长情况，并做好记录。

１．３ 测定指标与方法

鲜重测定：当处理组（０．１ｍｍｏｌ）的转基因品系
出现叶片烧尖烧边等典型缺钾症状时［２］，即开始取

样。先用自来水将植株根部的泥沙和叶片上的灰尘

洗净，再用蒸馏水清洗２次，擦干后称鲜重。
干重和含钾量测定：将测定完鲜重的样品放入

干燥箱内，先在１０５℃下杀青 １５ｍｉｎ（待干燥箱内的
温度升高到１０５℃后开始计时），然后用８０℃烘干２４
ｈ，称取各样品的干重。将测定完干重的样品分别粉
碎，过筛，然后用盐酸浸提－火焰光度计测定植株含
钾量。

钾吸收动力学参数测定：挑选３株较整齐的烟
苗先在无钾的营养液中饥饿培养 ２４ｈ，再用 ０．１２
ｍｍｏｌ·Ｌ－１的ＣａＳＯ４溶液浸洗 ３次，吸干水分后放入

１００ｍｌ吸收液中，吸收液的组成为：０．１５ｍｍｏｌ·Ｌ－１

ＫＣｌ＋０．２０ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＣａＳＯ４，吸收液放在黑暗的三角
瓶 中，培 养 温 度 为 ２５℃，光 照 强 度 为 ２４０

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１，每２ｈ取样１次，共取２０次。每次测

定时吸取１ｍｌ的吸收液，同时补充 １ｍｌ蒸馏水，测
量样品的钾浓度。参照崔国贤等［１１］的计算方法，先

计算外界溶液钾离子浓度 Ｃ（μｍｏｌ·Ｌ
－１）与耗竭时间

ｔ（ｈ）的一元二次方程 Ｃ＝ｂ０＋ｂ１ｔ＋ｂ２ｔ２，则最大吸
收速率 Ｖｍａｘ（μｍｏｌ·ｇ

－１ＦＷ．ｈ）＝ｂ１×测定体积（ｍｌ）
×０．０６／根系鲜重（ｇ），米氏常数 ＫＭ（μｍｏｌ·Ｌ

－１）＝ｂ０
＋［（Ｖｍａｘ）２－４（ｂ１）２］／１６ｂ２。

２ 结果与分析

２．１ 转基因烟草在低钾培养下的植物学性状分析

在低钾处理下，Ｋ３２６较早出现缺钾的症状，植
株相对较为矮小、茎秆纤细，茎部节间紧凑，整体的

叶片数只有８片，叶片半数皱缩。这是由于在钾供
应不足的环境下，植株不能吸收足够的 Ｋ＋以满足
生长发育的需求，植株的物质代谢受到抑制，使叶绿

素和蛋白质不能正常合成［１２］。

转基因烟草植株发育较快，其叶片数均达到１０
片以上，茎部节间稀疏，根系较为发达，除下部叶片

出现缺钾症状外，其余叶片的生长尚属正常。３个
转基因品系在低钾胁迫下的反应也有差异，其中，

Ａ２１的生长较为健壮。
在对照营养液培养的条件下，ＫＡ１２、ＫＡ１６、

ＫＡ２１的生长发育进程与对照品种相比无显著性差
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异，其展开的叶片数均达到了１０片。但即使在正常
培养条件下，转基因材料的生长也比对照品种健壮

（见表１）。

表１ 转基因品系烟草在不同供钾水平下的植物学性状

Ｔａｂｌｅ１ Ｔｈｅｂｏｔａｎｉｃａｌｃｈａｒａｃｔｅｒｓｏｆｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｔｏｂａｃｃｏｓｔｒａｉｎｓｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｏｔａｓｓｉｕｍｌｅｖｅｌ

供钾水平／（ｍｍｏｌ·Ｌ－１）
Ｋ＋ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

品种（系）

Ｖａｒｉｅｔｙ（ｌｉｎｅｓ）
株高／ｃｍ
Ｐｌａｎｔｈｅｉｇｈｔ

茎围／ｍｍ
Ｓｔｅｍｄｉａｍｅｔｅｒ

根长／ｍｍ
Ｒｏｏｔｌｅｎｇｔｈ

叶片数

Ｎｕｍｂｅｒｏｆｌｅａｖｅｓ

０．１０

０．３０

１．００

７．００

Ｋ３２６ ２５．８９±０．０５ａ １．９８±０．１０ａ ６７±０．１２ａ ７．５４±０．４３ａ

ＫＡ１２ ３１．２３±０．１０ｂ ２．２１±０．０３ｂ １３５±０．０８ｂ ８．２１±０．０８ｂ

ＫＡ１６ ３０．８７±０．１２ａ ２．３２±０．０６ｃ １３９±０．１３ｃ ８．１６±０．０９ａ

ＫＡ２１ ３３．４５±１．０５ｄ ２．４３±０．１２ａ １１２±０．０２ｄ ８．６８±０．２１ｄ

Ｋ３２６ ２７．７８±０．０９ａ ２．０５±０．０３ａ １２１±０．２１ａ ８．１２±０．２２ａ

ＫＡ１２ ３３．５４±０．１３ａ ２．４２±０．１１ｄ １８９±０．１３ａ ８．７２±０．０１ａ

ＫＡ１６ ３３．４１±０．１１ｂ ２．３８±０．０５ｃ １８６±０．０３ｂ ８．７１±０．２１ａ

ＫＡ２１ ３５．７６±０．０２ａ ２．６４±０．１８ｂ １９２±０．１４ｄ ９．０７±０．３４ｂ

Ｋ３２６ ３０．７６±０．０４ｃ ２．３１±０．２１ａ １８８±０．０２ａ ８．９１±０．３５ｃ

ＫＡ１２ ３６．５８±０．０２ｃ ２．６８±０．０５ｄ ２１１±０．２４ａ ９．８５±０．４４ａ

ＫＡ１６ ３５．８７±０．０３ａ ２．６３±０．１５ａ ２１４±０．０６ｂ ９．８２±０．０９ｂ

ＫＡ２１ ３８．９０±０．１２ｃ ２．９８±０．０９ａ ２１９±０．２３ｄ １０．１１±０．１８ｂ

Ｋ３２６ ３５．５４±０．２３ｂ ２．７１±０．１２ａ ２１８±０．３２ｃ ９．３３±０．２１ｃ

ＫＡ１２ ３８．２３±０．５６ａ ２．９９±０．２５ｃ ２３１±０．２５ｃ １０．９３±０．７５ｃ

ＫＡ１６ ３８．１２±０．０９ａ ３．０３±０．０６ａ ２２４±０．０５ｂ １０．８２±０．３３ａ

ＫＡ２１ ４０．６５±０．３５ｃ ３．３２±０．１３ａ ２５４±０．３２ａ １１．４１±０．２４ｂ

注：表中数据用平均值表示，同一指标的同列数值间不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）。

Ｎｏｔｅ：Ｔｈｅｄａｔａｉｎｔｈｅｔａｂｌｅａｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄｗｉｔｈｔｈｅｍｅａｎ，ｗｈｉｌｅｓｍａｌｌｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｅｔｔｅｒｓｉｎｔｈｅｓａｍｅｃｏｌｕｍｎｓｍｅａｎｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｔＰ＜０．０５ｌｅｖｅｌ．

２．２ 转基因烟草与对照品种生物量的比较

由图１、图 ２可知，在对照营养液处理下，参试
品种干物质的积累量无显著性差异。说明在 Ｋ＋供
应充足的情况下，各个材料对 Ｋ＋的利用效率无显
著差异。而在低钾培养条件下，不同材料的干物质

积累的量差异显著。对照品种的单株平均干重仅为

５．８０５ｇ，而转基因材料 ＫＡ１２、ＫＡ１６、ＫＡ２１的单株平
均干重分别达到了７．６２９ｇ、８．０６４ｇ与７．６０１ｇ，分别
比对照品种增加了３１．４％、３８．９％和３０．９％。

图１ 转基因品系与对照品种鲜重比较

Ｆｉｇ．１ Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｆｒｅｓｈｗｅｉｇｈｔｐｅｒｐｌａｎｔｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｏｂａｃｃｏｖａｒｉｅｔｙ（ｌｉｎｅｓ）

图２ 转基因品系与对照品种干重比较

Ｆｉｇ．２ Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｄｒｙｗｅｉｇｈｔｐｅｒｐｌａｎｔｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｏｂａｃｃｏｖａｒｉｅｔｙ（ｌｉｎｅｓ）

该结果说明在相对充分的 Ｋ＋供应时，转基因
材料与对照品种均能够获得足够的 Ｋ＋来进行正常
的生长发育，因此，各个材料的生物量无显著性差

异。而在低钾培养条件下，植株所吸收的 Ｋ＋并不
能满足正常的生长与发育。此时，在转基因烟草的

根部细胞内，可能由于 ＡＴＣＩＰＫ２３基因激活了 Ｋ＋通
道的活性，转基因植株所吸收的 Ｋ＋高于对照品种，
能够保证一定量的生长，所以，生物量比对照品种

高。
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２．３ 转基因烟草与对照品种含钾量的比较

正常供钾时，由于植株根细胞内众多的 Ｋ＋吸
收系统共同发挥作用，使得植株吸收了足够量的

Ｋ＋来满足自身的生长发育。而当外界Ｋ＋浓度较低
时，对照品种植株无法吸收足够的 Ｋ＋。转 ＡＴ
ＣＩＰＫ２３基因的材料可能由于在细胞内表达的 ＡＴ
ＣＩＰＫ２３激活了钾离子通道，增强了根部的吸钾的能
力。当供钾浓度为０．１ｍｍｏｌ时，Ｋ３２６植株的平均钾
含量为 １７．７ｇ·ｋｇ－１，而转基因品系 ＫＡ１２为 ２３．３
ｇ·ｋｇ－１，ＫＡ１６为２４．６ｇ·ｋｇ－１，ＫＡ２１为２２．１ｇ·ｋｇ－１，
分别较对照品种增加了 ３１．６％、３９．０％和 ２７．７％
（见图３）。

图３ 转基因品系与对照品种钾含量比较

Ｆｉｇ．３ Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｐｌａｎｔｐｏｔａｓｓｉｕｍｃｏｎｔｅｎｔｏｆ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｏｂａｃｃｏｖａｒｉｅｔｙ（ｌｉｎｅｓ）

２．４ 转基因烟草与对照品种Ｋ＋吸收动力学参数的
比较

从溶液耗竭 －钾吸收曲线（图 ４）可以看出，在

Ｋ＋吸收特性方面，转基因材料具有较为明显的优
势。从Ｋ＋吸收动力学参数来看（表２），转基因植株
与对照品种的最大吸收效率（Ｖｍａｘ）差异不显著。但
最低浓度（Ｃｍｉｎ）值与米氏常数（ＫＭ）值具有显著性
差异。与对照品种相比，转基因材料 ＫＡ１２、ＫＡ１６、

ＫＡ２１的 Ｃｍｉｎ分别降低了 ３６．２３、２６．９１μｍｏｌ·Ｌ
－１及

１９．６０μｍｏｌ·Ｌ
－１；而 ＫＭ 分别降低了 ８９．９２、７４．３９

μｍｏｌ·Ｌ
－１及 ６２．８４μｍｏｌ·Ｌ

－１。ＫＭ的大小说明了某

一基因型的Ｋ＋吸收系统对 Ｋ＋亲和能力的高低，而

Ｃｍｉｎ则反应了基因型耐低钾能力的大小。Ｃｍｉｎ越大，

基因型耐低钾的能力越差；Ｃｍｉｎ越小，则表示基因型
耐低钾的能力越强。在本试验中，转基因材料的 ＫＭ
与 Ｃｍｉｎ均比野生型显著降低，由此说明，ＡＴＣＩＰＫ２３

在烟草中的过表达有利于提高植株对 Ｋ＋的亲和
力，以及耐受更低浓度的钾胁迫。

表２ 转基因品系与对照品种根系钾吸收

动力学特征参数的比较／（μｍｏｌ·Ｌ
－１）

Ｔａｂｌｅ２ Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｐｏｔａｓｓｉｕｍａｂｓｏｒｐｔｉｏｎｄｙｎａｍｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ

ｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｏｂａｃｃｏｖａｒｉｅｔｙ（ｌｉｎｅｓ）

品种（系）

Ｖａｒｉｅｔｙ（ｌｉｎｅｓ） Ｖｍａｘ ＫＭ Ｃｍｉｎ

Ｋ３２６ ２２．１２ １５３．２６ ５２．２４

ＫＡ１２ １８．２１ ６３．３４ １６．０１

ＫＡ１６ １９．１７ ７８．８７ ２５．２８

ＫＡ２１ ２０．９４ ９０．４２ ３２．６４

图４ 转基因品系与对照品种烟草钾的耗竭曲线

Ｆｉｇ．４ Ｋ＋ｄｅｎｌｅｔｉｏｎｃｕｒｖｅｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｏｂａｃｃｏｖａｒｉｅｔｙ（ｌｉｎｅｓ）

３ 讨 论

烟草属于嗜钾作物，当其生长过程中钾元素供

应不足时会出现一系列的生理反应，包括叶面积减

少、光合速率下降，烟株的生物量积累会受到严重影

响［１３－１４］。彭克勤等研究认为：钾素营养可显著影

响根系的活力，当供钾不足时，不耐低钾的材料根系

活力降低，而耐低钾材料所受影响较小，根系活力仍

较强，保证了植物对水分和养分的吸收，表现出较强

的抗低钾环境的特性［１２］。ＡＴＣＩＰＫ２３是拟南芥中一
个与ＣＢＬ相互作用的蛋白激酶［１３］，在低钾胁迫中可
有效响应以适应外界环境的不利影响。鲁黎明研究

发现，低钾胁迫下，ＡＴＣＩＰＫ２３被激活，激活的 ＡＴ
ＣＩＰＫ２３通过磷酸化使电压依赖的 Ｋ＋吸收通道
ＡＫＴ１也被激活，增加 Ｋ＋的吸收，从而适应外界的
低钾环境［１５］。李皓东等研究发现，蛋白激酶 ＡＴ
ＣＩＰＫ２３与 Ｋ＋通道 ＡＫＴ１处在同一条信号通道中，
ＡＴＣＩＰＫ２３磷酸化的同时可激活 ＡＫＴ１，从而增强植
物对 Ｋ＋的吸收和利用能力［１６］。低钾环境下，ＡＴ
ＣＩＰＫ２３可激活植物对Ｋ＋的吸收，加快高亲和性 Ｋ＋

转运体的表达，实现植株对Ｋ＋饥饿胁迫的响应。
以上分析可知，转入 ＡＴＣＩＰＫ２３基因的烟草，在

低钾环境中生长受到的抑制程度较轻，根系较为发

达、主根较长、叶片数较多。这可能是由于转入烟草
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体内的 ＡＴＣＩＰＫ２３刺激了Ｋ＋吸收系统的活性，使烟
株在较低的供钾水平下仍具有较强的钾吸收能力。

根吸收动力学参数实验也验证了这一推论。转基因

材料ＫＡ１２、ＫＡ１６、ＫＡ２１的 Ｃｍｉｎ比 Ｋ３２６分别降低了
３６．２３、２６．２８μｍｏｌ·Ｌ

－１及１９．６０μｍｏｌ·Ｌ
－１；而 ＫＭ分

别降低了８９．９２、７４．３９μｍｏｌ·Ｌ
－１及６２．８４μｍｏｌ·Ｌ

－１。

４ 结 论

以上研究表明，在供钾不足时，转 ＡＴＣＩＰＫ２３基
因烟草比对照品种具有明显的生长优势，表现为：

１）生长发育受抑制的程度较轻，主根生长较
快，根系较为发达，叶面积较大。

２）生物量大，在钾素供应不足时，转 ＡＴＣＩＰＫ２３
基因烟草植株的鲜重和干重均显著高于对照品种。

３）植株含钾量高，转 ＡＴＣＩＰＫ２３基因烟草的 ３
个品系的含钾率分别比Ｋ３２６提高了３１．６％、３９．０％
和２７．７％。

４）根系活力强，转基因材料 ＫＡ１２、ＫＡ１６、ＫＡ２１
的 Ｃｍｉｎ分别降低了３６．２３、２６．２８μＭ及１９．６０μＭ；而
ＫＭ分别降低了８９．９２、７４．３９μＭ及６２．８４μＭ。
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旱作农田长期施氮肥，改变土壤耗水层深度和

降水入渗补给深度，降低土壤供水能力，限制作物对

土壤水分利用，从而提高作物对当季降水的依赖性。

这将使得高产农田由于土壤供水能力而受到限制，

导致产量随降雨量产生大的波动［１６］。
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