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摘　 要: 水孔蛋白是植物重要的膜功能蛋白ꎬ 不仅介导植物各组织间水分的高效转运ꎬ 还参与植物体内其他物质

的跨膜转运ꎬ 同时在植物光合作用、 生长发育、 免疫应答以及信号转导等生理过程中也发挥重要作用ꎮ 本文主要

综述了植物水孔蛋白结构特征和分类ꎬ 多种生理功能ꎬ 以及其转录水平和转录后水平活性调节等方面的最新研

究进展ꎬ 并就如何系统全面地开展水孔蛋白参与植物生长发育过程的分子调控机制研究提出展望ꎮ 植物水孔蛋

白的深入研究有助于阐明植物体内物质转运的分子机理及其生理作用机制ꎬ 对指导农业生产中作物的生长发育

调控有重要理论意义ꎮ
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　 　 水孔蛋白(ａｑｕａｐｏｒｉｎｓꎬ ＡＱＰｓ)主要参与生物

体内水分的快速跨膜运输ꎬ 是细胞膜上能选择性高

效转运水分子的水通道蛋白ꎬ 属于膜内蛋白 ＭＩＰ
(ｍａｊｏｒ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎ)家族[１]ꎮ 第一个水孔蛋白

(ＡＱＰ１)是 Ａｇｒｅ 研究小组 １９８８ 年从人的红细胞质

膜中分离得到的ꎬ 并利用爪蟾卵母细胞异源表达系

统证实 ＡＱＰ１ 的透水功能ꎬ 首次揭示了细胞膜上

存在蛋白质介导的水分跨膜运输[２ꎬ３]ꎮ 植物中首个

水孔蛋白 γ￣ＴＩＰ 是由 Ｍａｕｒｅｌ 等 １９９３ 年从拟南芥中

分离并证明其转运水分的功能[４]ꎮ 目前ꎬ 人们已

从细菌、 酵母、 动物、 植物中成功分离出多种水孔

蛋白的同源基因ꎬ 在鉴定其运输水分功能的同时ꎬ
也深入研究了水孔蛋白的其它生理功能及分子调控

机制ꎮ 本文主要对植物不同 ＡＱＰｓ 进行系统介绍ꎬ
同时对其结构、 功能及活性调控等方面的最新研究

进展进行阐述ꎮ



１　 植物水孔蛋白的结构

水孔蛋白独特的分子结构决定了它特殊的生物

学功能ꎮ 利用 Ｘ 射线晶体学对微生物、 动物和植

物中 ＡＱＰｓ 分析表明ꎬ ＡＱＰ 家族具有 ＭＩＰ 家族高

度保守的结构特征[５]ꎮ 每个 ＡＱＰ 单体分子质量为

２３ ~ ３１ ｋＤａꎬ 由 ６ 个跨膜螺旋结构(通过 ５ 个亲

水短环 Ａ ~ Ｅ 相连)和两端伸入细胞质的 Ｎ￣端、
Ｃ￣端组成ꎬ Ｂ 环(Ｌｏｏｐ Ｂ)和 Ｄ 环(Ｌｏｏｐ Ｄ)位于

膜内ꎬ Ａ 环 ( Ｌｏｏｐ Ａ)、 Ｃ 环 ( Ｌｏｏｐ Ｃ) 和 Ｅ 环

(Ｌｏｏｐ Ｅ)位于膜外ꎬ 膜内 Ｂ 环和膜外 Ｅ 环都拥

有一段高度保守的氨基酸序列 ＮＡＰ ( Ａｓｎ￣Ｐｒｏ￣
Ａｌａ)ꎬ 各自形成半个跨膜螺旋ꎬ 折叠进膜内形成

“水漏模型” (ｈｏｕｒ￣ｇｌａｓｓ ｍｏｄｅｌ)ꎬ 参与 ＡＱＰｓ 的

活性调节[５ꎬ６](图 １: ａ)ꎮ 两个 ＮＰＡ 序列随之重

叠相互作用形成狭窄的跨膜水孔(ｗａｔｅｒ ｐｏｒｅ)ꎬ
即 ＮＰＡ 区域ꎬ 可以双向运输水分子(图 １: ｂ)ꎮ
在距离 ＮＰＡ 区域外侧 ０ ８ ｎｍ 处存在一个更为狭

窄收缩的芳香族化合物 /精氨酸( ａｒｏｍａｔｉｃ / Ａｒｇꎬ
ａｒ / Ｒ)区域ꎬ 由螺旋 ２(Ｈｅｌｉｘ ２)、 螺旋 ５(Ｈｅｌｉｘ ５)
各一个氨基酸残基和 Ｅ 环上两个碱基组成四聚体

结构[７]ꎮ 与 ＮＰＡ 区域相比ꎬ ａｒ / Ｒ 在 ＡＱＰｓ 选择性

转运其它小分子物质过程中起更重要的作用ꎬ 是预

测不同植物中 ＡＱＰｓ 转运功能的一个重要位

点[８ꎬ９]ꎮ 虽然每个水孔蛋白单体都可形成独立的水

通道ꎬ 但氨基酸序列拓扑学及三维结构分析表明ꎬ
ＡＱＰ１ 在活体膜中是以四聚体结构存在的ꎬ 这一结

构对于蛋白质的结构稳定和功能行使的正确性有重

要作用[１０ꎬ１１]ꎮ

２　 植物水孔蛋白的分类

ＡＱＰｓ 由多个基因编码ꎬ 广泛存在于动物、 植

物及微生物中ꎬ 具有丰富的多样性ꎬ 而植物 ＡＱＰｓ
拥有更多的亚家族及种类ꎮ 迄今在模式植物拟南芥

中已发现 ３５ 个 ＡＱＰｓꎬ 水稻中也发现有 ３３ 个

ＡＱＰｓ 基因[１２ꎬ１３]ꎬ 在玉米、 烟草、 菠菜、 胡萝卜、
马铃薯、 蚕豆、 桃、 棉花等多种植物中均陆续发现

ＡＱＰ 家族[６ꎬ１４－１６]ꎮ 根据氨基酸序列同源性及结构

特征ꎬ 植物 ＡＱＰｓ 家族分为四类(表 １): 质膜内在

蛋 白 ( ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ
ＰＩＰｓ)ꎻ 液泡膜内在蛋白( ｔｏｎｏｐｌａｓｔ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎｓꎬ ＴＩＰｓ)ꎻ 类 Ｎｏｄ２６ 膜内在蛋白(ｎｏｄｕｌｉｎ ２６￣
ｌｉｋｅ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＮＩＰｓ)ꎻ 小分子膜内在蛋白

(ｓｍａｌｌ ａｎｄ ｂａｓｉｃ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＳＩＰｓ) [１２]ꎮ 其

中ꎬ ＰＩＰｓ 主要位于质膜ꎬ 根据 Ｎ￣端与 Ｃ￣端序列的

同源性差异分为 ＰＩＰ１、 ＰＩＰ２ 和 ＰＩＰ３ 三类ꎻ ＴＩＰｓ
主要分布于液泡膜上ꎬ 根据组织定位不同分为 α、
β、 γ、 δ、 ε 五类ꎬ 它们是植物中重要的水通道蛋

白[１２]ꎻ ＮＯＤ２６ 是植物中发现的第一个 ＭＩＰ 家族

成员ꎬ 定位于大豆与根瘤菌的共生体膜上ꎬ 根据水

孔蛋白 ａｒ / Ｒ 结构差异以及转运底物专一性不同ꎬ
ＮＩＰｓ 分为 ＮＩＰＩ、 ＮＩＰＩＩ 和 ＮＩＰＩＩＩ 三类ꎬ 这一亚家族

可转运除水分子以外的其它物质[１７ꎬ１８]ꎻ ＳＩＰｓ 是植

物中 ＡＱＰｓ 最小的家族ꎬ 主要定位于内质网膜上ꎬ
根据 Ｎ￣端及 Ｂ 环上 ＮＰＡ 序列不同分为 ＳＩＰ１ 和

ＳＩＰ２ 两类[１９]ꎮ

ｂ 图中红色部分表示植物水孔蛋白的 ＮＰＡ 结构
Ｒｅｄ ｓｔａｎｄｓ ｆｏｒ ＮＰＡ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ＡＱＰｓ ｉｎ Ｆｉｇ １: ｂ.

图 １　 植物水孔蛋白结构 (修改自参考文献[６] )
Ｆｉｇ １　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ａｑｕａｐｏｒｉｎｓ (Ｍｏｄｉｆｉｅｄ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ[６] )
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表 １　 植物水孔蛋白的分类和亚细胞定位
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ

ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ａｑｕａｐｏｒｉｎｓ

植物水
孔蛋白
ＡＱＰｓ

类型
Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ
ｌｏｃａｔｉｏｎ

ＰＩＰｓ ＰＩＰ１、 ＰＩＰ２、 ＰＩＰ３ 质膜

ＴＩＰｓ α￣ＴＩＰ、 β￣ＴＩＰ、 γ￣ＴＩＰ、 δ￣ＴＩＰ、 ε￣ＴＩＰ 液泡膜

ＮＩＰｓ ＮＩＰＩ、 ＮＩＰＩＩ、 ＮＩＰＩＩＩ 细胞内膜

ＳＩＰｓ ＳＩＰ１、 ＳＩＰ２ 内质网膜

　 　 人们在某些低等植物中也发现了其它 ＡＱＰｓ 家

族ꎮ ２００５ 年ꎬ Ｇｕｓｔａｖｓｓｏｎ 等[２０] 在苔藓植物中鉴

定出甘油特异性水孔蛋白 ＧＩＰｓ (ＧｌｐＦ￣ｌｉｋｅ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ
ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＧＩＰｓ)ꎬ 类似于大肠杆菌中的甘油转运

通道 ＧｌｐＦ(Ｇｌｙｃｅｒｏｌ ｆａｃｉｌｉｔａｔｏｒꎬ ＧｌｐＦ)ꎮ ２００８ 年ꎬ
Ｄａｎｉｅｌｓｏｎ 等[２１]认为苔藓植物中 ＡＱＰｓ 除了 ＰＩＰｓ、
ＴＩＰｓ、 ＮＩＰｓ、 ＳＩＰｓ 及 ＧＩＰｓ 外ꎬ 还有 ＨＩＰｓ(Ｈｙｂｒｉｄ
ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＨＩＰｓ)和 ＸＩＰｓ(Ｘ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎｓꎬ ＸＩＰｓ)两个新的 ＭＩＰ 亚家族 (图 ２)ꎮ ＸＩＰｓ
在原核生物、 真菌以及某些非单子叶植物中发现ꎬ
而 ＨＩＰｓ 至今未在高等植物中发现[２１ꎬ２２]ꎮ 这些

ＡＱＰｓ 亚家族的发现及其功能鉴定为系统性研究

ＡＱＰｓ 的生物多样性及进化过程提供了参考依据ꎮ

图 ２　 植物水孔蛋白的进化过程 (修改自参考文献[２７] )
Ｆｉｇ ２　 Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ａｑｕａｐｏｒｉｎｓ
(Ｍｏｄｉｆｉｅｄ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ[２７] )

　

３　 植物水孔蛋白的功能

植物 ＡＱＰｓ 是重要的多功能膜蛋白ꎬ 在物质转

运、 种子萌发、 蒸腾作用、 光合作用、 气孔调节及

抗逆应答等过程中起重要作用ꎮ
３ １　 参与植物体内水分运输

ＡＱＰｓ 存在于植物的不同部位ꎬ 根部 ７０％~８０％
的水分由 ＡＱＰｓ 来运输ꎬ 这是水进入植物细胞的主

要途径[２３]ꎮ 利用 ＧＵＳ 组织染色方法研究发现ꎬ 拟

南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)ＡｔＰＩＰ２ꎻ２ 在根、 皮质、
内皮层及中柱等组织中有较高表达量ꎬ 将此基因沉

默后会导致根部水分传导率明显降低[２４]ꎮ 经荧光

实时定量 ＰＣＲ (ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｒｅｖｅｒｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ｃｈａｉｎ ｒｅａｃｔｉｏｎꎬ ｑＲＴ￣ＰＣＲ)和组织化

学免疫方法检测表明ꎬ 玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)ＺｍＰＩＰｓ

(除 ＺｍＰＩＰ２ꎻ７)在叶的伸长区表达量较高ꎬ 而在成

熟叶中表达量较低ꎬ 这一表达模式与叶的发育过程

相关ꎬ 可能该蛋白参与了叶尤其是维管束和叶肉组

织中水分的径向运输[２５]ꎮ 此外ꎬ γ￣ＴＩＰ 在所有植

物组织中均有表达ꎬ 但以根和叶中表达量较高ꎬ 这

可能与细胞伸长有关[２６ꎬ２７]ꎮ ＡｔＴＩＰ２ꎻ１ (δ￣ＴＩＰ)主要

在茎的维管束中表达ꎬ 参与幼嫩维管束中水的流动

及成熟维管束组织中水通透性的保持ꎬ 在水分长距

离运输中起主要作用[２６]ꎮ
３ ２　 参与其它物质的跨膜转运

异源表达体系(爪蟾卵母细胞和酵母)证明ꎬ
大部分 ＡＱＰｓ 具有转运水分功能ꎬ 同时 ＡＱＰｓ 也有

转运其它小分子物质、 营养元素及金属离子的功

能[７]ꎮ 烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ)ＮｔＴＩＰａ(ＴＩＰ４)具
有转运水、 甘油和尿素的功能[２８]ꎮ 杨树(Ｐｏｐｕｌｕｓ
ｔｏｍｅｎｔｏｓａ)ＰｔＸＩＰｓ 在爪蟾卵母细胞体系中表达并

呈现出不同的水分转运能力[２２]ꎮ 基因敲除 ＴＩＰ１ꎻ１
的拟南芥突变体与野生型同时在 ５０ ｍｍｏｌ / Ｌ 甘油

环境下生长ꎬ 前者根系长度明显减少ꎬ 仅为野生型

的 ６０％ꎻ 由于 ＡｔＴＩＰ１ꎻ１ 在爪蟾卵母细胞中表达后

具有较低的甘油转运活性ꎬ 推测其可能参与植物体

内甘油解毒过程[２９]ꎮ 小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.)
ＴａＴＩＰ２ꎻ１ 在爪蟾卵母细胞中表达可明显提高膜对

ＮＨ３的通透性[３０]ꎮ 酵母异源表达功能互补实验结

果显示ꎬ 西葫芦(Ｃｕｃｕｒｂｉｔａ ｐｅｐｏ Ｌ.)ＣｐＮＩＰ１ 及拟

南芥的 γ￣ＴＩＰ 和 δ￣ＴＩＰ 能够有效的转运尿素分

子[３１]ꎮ 此外ꎬ ＡｔＮＩＰ５ꎻ１ 转录水平受缺硼诱导ꎬ 并

经爪蟾卵母细胞异源表达分析表明ꎬ ＡｔＮＩＰ５ꎻ１ 具
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有转运硼酸的功能ꎬ 但对水具有较低的渗透性[３２]ꎮ
ＡｔＮＩＰ６ꎻ１ 也具有硼转运功能ꎬ 同时还可以转运尿

素、 甘油及甲酰胺ꎬ 但对水没有渗透性[３３]ꎮ 水稻

(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)是喜硅植物ꎬ 硅常在其茎中积累形

成物理屏障抵御外界生物胁迫和非生物胁迫的干

扰ꎬ ＯｓＮＩＰ２ꎻ１ 对硅元素的吸收、 转运具有调节作

用ꎬ 而 ＯｓＮＩＰ２ꎻ２ 则参与硅元素由木质部进入茎中

的转运过程[３４]ꎮ 爪蟾卵母细胞异源表达验证表明ꎬ
玉米 根 中 表 达 的 ＺｍＮＩＰ２ꎻ１ 和 在 叶 鞘 表 达 的

ＺｍＮＩＰ２ꎻ２ 都能够有效转运硅元素ꎬ 但两者的表达

均不受硅元素的诱导[３５]ꎮ 此外ꎬ ＮＩＰｓ 家族也是转

运重金属离子的通道ꎬ 其中 ＡｔＮＩＰ７ꎻ１、 ＡｔＮＩＰ１ꎻ１
和 ＯｓＮＩＰ２ꎻ１ 等对亚砷酸盐具有转运功能ꎬ 这对研

究砷在植物体内的转运过程以及植物耐砷机制有重

要意义[３６ꎬ３７]ꎮ
３ ３　 参与种子成熟与萌发

植物 ＴＩＰｓ 可调节细胞的迅速膨胀和紧缩ꎬ 荧

光蛋白标记显示在种子成熟及发芽早期拟南芥

ＡｔＴＩＰ３ꎻ１( α￣ＴＩＰ) 和 ＡｔＴＩＰ３ꎻ２ ( β￣ＴＩＰ) 在胚中分

布[３８]ꎬ 它可能参与种子萌发过程中贮存蛋白质液

泡体积的调节ꎬ 而在种子萌发、 幼苗生长阶段

ＡｔＴＩＰ１ꎻ１(γ￣ＴＩＰ)逐渐代替 ＡｔＴＩＰ３ꎻ１(α￣ＴＩＰ)ꎬ 参

与幼苗组织细胞的伸长分化过程[１４]ꎮ 利用爪蟾异

源表达体系证实了蓖麻 (Ｒｉｃｉｎｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ Ｌ.)
ＲｃＰＩＰ２ꎻ１ 的水转运活性ꎬ 同时利用原位杂交技术

证明其表达定位于子叶胚轴ꎬ 通过对比伸长区和非

伸长区的水分相关参数ꎬ 推测 ＲｃＰＩＰ２ꎻ１ 参与幼苗

下胚轴的伸长和生长[３９]ꎮ Ｎｏｒｔｈｅｒｎ 印迹杂交和

ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析表明ꎬ 棉花(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍ Ｌ.)
ＧｈＰＩＰ１ꎻ２ 和 ＧｈＴＩＰ１ 在纤维细胞伸长发育阶段有

较高的表达量ꎬ 可能参与调节水分快速流入液泡等

过程[４０]ꎮ
３ ４　 参与植株开花和果实发育

月季 (Ｒｏｓａ ｈｙｂｒｉｄ ‘ Ｓａｍａｎｔｈａ’) ＲｈＰＩＰ２ꎻ１
在花瓣表皮细胞中表达量较高ꎬ 且表达模式与开

花周期相似ꎬ 外源施加乙烯会降低其表达ꎬ 证明

ＲｈＰＩＰ２ꎻ１ 参与乙烯抑制开花的过程[４１]ꎮ 罗静等[１６]

以低温休眠桃(Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ)的花芽为材料ꎬ 根

据 ＡＱＰ 基因保守区设计简并引物ꎬ 成功克隆并鉴

定出三个水孔蛋白基因 ＰｐＰＩＰ１ꎻ１ꎬ ＰｐＰＩＰ１ꎻ２ 和

ＰｐＰＩＰ２ꎻ１ꎬ 推测 ＡＱＰｓ 参与花芽的休眠及发育调

控ꎮ ＲＮＡ 干扰技术证实烟草 ＮｔＰＩＰ２ 的表达缺失可

引起花药开裂延迟的现象[４２]ꎮ 李登弟等[４３] 发现棉

花 ＧｈＡＱＰ１ 在胚珠发育中特异性表达ꎬ 且开花后

９ ｄ 表达量最高ꎬ 随后逐渐下降ꎬ 至胚珠发育到

３０ ｄ左右时丧失活性ꎬ 据此推测 ＧｈＡＱＰ１ 可能参

与胚珠细胞的分裂发育ꎮ 另外ꎬ γ￣ＴＩＰ 同系物在梨

的幼果中表达量较高ꎬ 并且 ＴＩＰ 蛋白表达水平随着果

实成熟而增高[４４]ꎮ 番茄(Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ
Ｍｉｌｌ)中 ７ 个 ＬｅＰＩＰ１ 和 ＬｅＰＩＰ２ꎻ２ 同源基因在果实

发育早期具有较高的表达量[４５]ꎮ Ｎｏｒｔｈｅｒｎ 杂交结

果显示ꎬ 草莓(Ｆｒａｇａｒｉａ × ａｎａｎａｓｓａ)ＦａＰＩＰ１ꎻ１ 在

果实发育过程中表达量较高ꎬ 且其表达量受外源生

长素处理的抑制[４６]ꎮ
３ ５　 参与气孔运动及光合作用

烟草 ＮｔＡＱＰ１( ＰＩＰ１) 在质膜和叶绿体内膜

上表达ꎬ 通过 ＲＮＡ 干扰技术或超表达方法发现

ＮｔＡＱＰ１ 会影响植物中 ＣＯ２电导率及光合作用效

率ꎬ 证明 ＮｔＡＱＰ１ 参与调节 ＣＯ２在叶肉细胞内运

输[４７ꎬ４８]ꎮ 沙漠块菌(Ｔｅｒｆｅｚｉａ ｃｌａｖｅｒｙｉ) ＴｃＡＱＰ１ 在

酵母异源体系中表达可明显提高水和 ＣＯ２的传导

性[４９]ꎮ 向日葵(Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ)ＳｕｎＴＩＰ７ 存在

于保卫细胞中ꎬ 且其表达量随着气孔的关闭而增

高[５０]ꎮ 此外ꎬ 菠菜(Ｓｐｉｎａｃｉａ ｏｌｅｒａｃｅａ)ＳｏＰＩＰ１ꎻ１、
蚕豆(Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ)ＶｆＰＩＰ１ 和玉米 ＺｍＰＩＰ１ꎻ２、 Ｚｍ２ꎻ１
等在叶中的保卫细胞质膜上均有较高的表达

量[２５ꎬ５１]ꎬ 这表明 ＡＱＰｓ 可能通过改变作物叶细胞

内外渗透势从而引发气孔的开放与关闭ꎬ 参与植物

体内 ＣＯ２运输ꎬ 影响光合作用效率ꎮ
３ ６　 参与免疫应答及信号转导

Ｈ２Ｏ２是植物免疫响应中的信号分子ꎬ 酵母异

源表达体系证实 ＡｔＰＩＰ２ꎻ１ 具有转运 Ｈ２Ｏ２的能力ꎬ
且提高了 Ｈ２Ｏ２对酵母的毒性作用ꎬ ＡｔＰＩＰ２ꎻ１ 可能

通过调节活性氧( ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ＲＯＳ)
参与植物的免疫应答反应[５２]ꎮ ＡｔＴＩＰ１ꎻ１ 也可转运

Ｈ２Ｏ２ꎬ 基因敲除后不影响拟南芥的正常生长ꎬ 但

会影响植株对渗透胁迫的敏感性[２９] ꎮ ＡｔＮＩＰ２ꎻ１
普遍在根中表达ꎬ 受缺氧胁迫诱导表达ꎬ 是乳酸转

运蛋白ꎬ 其功能是调节植物适应缺氧胁迫下的乳酸

发酵[５３]ꎮ 利用反义技术降低烟草中 ＮｔＡＱＰ１ 的表
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达会引起根部水分传导率降低ꎬ 从而导致植株对

渗透胁迫敏感[５４] ꎬ 在盐胁迫环境下ꎬ 该基因超表

达后能够提高植物对水的吸收、 导水率以及产

量[５５] ꎮ 与野生型拟南芥比较ꎬ 蚕豆 ＶｆＰＩＰ１ 在拟

南芥中超表达可以加快植株生长速度、 降低蒸腾速

率以及提高抗寒性[５６]ꎮ 通过比较根、 叶的形态及

测定生物质产量ꎬ 人参(Ｐａｎａｘ ｇｉｎｓｅｎｇ) ＰｇＴＩＰ１
在拟南芥中超表达后可减缓盐胁迫、 干旱及冷害等

不良环境因素对植株生长的影响[５７]ꎮ 超表达拟南

芥 ＡｔＰＩＰ２ꎻ５ 可以缓解低温胁迫对细胞渗透性以及

植株正常生长的危害[５８]ꎮ 小麦 ＴａＮＩＰ 在拟南芥中

超表达可提高 Ｋ＋、 Ｃａ２＋及脯氨酸的含量ꎬ 提高植

株的抗逆性[５９]ꎮ 而采用发根农杆菌转化幼苗子叶

方法表明ꎬ 大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ)ＧｍＸＩＰ 的过表达则

会提高植株对干旱和盐胁迫的敏感性ꎬ 导致植株枯

萎干死[６０]ꎮ 这些研究均表明植物 ＡＱＰｓ 在转运水

分或其它物质的同时ꎬ 也进行信号转导ꎬ 直接或间

接参与抗逆过程中植物的免疫应答ꎮ

４　 植物水孔蛋白的活性调节

植物中 ＡＱＰｓ 不仅种类繁多ꎬ 而且不同的

ＡＱＰｓ 在表达上存在时空及组织差异性ꎬ 其活性调

节也存在多种方式ꎬ 基本可分为转录水平调节和转

录后水平调节ꎮ
４ １　 转录水平调节

植物 ＡＱＰｓ 转录水平调节与植物的生长发育阶

段、 激素水平以及各种内外环境刺激有关ꎮ 一些植

物 ＡＱＰｓ 受生长发育阶段调控ꎬ 例如ꎬ 在拟南芥种

子萌发以 及 幼 苗 生 长 过 程 中 γ￣ＴＩＰ 逐 渐 代 替

α￣ＴＩＰ[１２ꎬ２６]ꎻ 有些 ＡＱＰｓ 在特定组织中表达并参与

水分及其它物质的吸收、 转运ꎻ 有些 ＡＱＰｓ 则参与

植株的开花及果实成熟过程ꎻ 而有些 ＡＱＰｓ 的表达

受光周期调控ꎮ Ｍｏｓｈｅｌｉｏｎ 等[６１] 报道雨豆(Ｓａｍａ￣

ｎｅａ ｓａｍａｎ)叶片运动细胞质膜上 ＳｓＡＱＰ２ 主要参

与叶枕的昼夜节律运动ꎬ Ｓｉｅｆｒｉｔｚ 等[６２] 发现烟草质

膜上的 ＮｔＡＱＰ１ 在早晨叶片展开时表达量高ꎬ 晚上

则很低ꎮ 植物 ＡＱＰｓ 也受激素及环境因素等影响ꎬ
拟南芥水孔蛋白 ＡｔｈＨ２ 在蓝光(４００ ~ ５５０ ｎｍ)、
白光、 外源赤霉素(ＧＡ３)及脱落酸(ＡＢＡ)条件下

可被激活表达[６３ꎬ６４]ꎬ 启动子分析表明该基因的序

列元件与 ＡＢＡ 和 ＧＡ３诱导的其它基因调控元件具

有同源性[２３]ꎮ 另外ꎬ 植物 ＡＱＰｓ 还受 ｐＨ 值和二

价阳离子 Ｃａ２＋的调节ꎬ ｐＨ 值的降低会引起拟南芥

根中 ＡｔＰＩＰ２ꎻ２ Ｄ 环上 Ｈｉｓ１９７ 残基的质子化ꎬ 与其

它碱基作用后关闭水通道ꎬ 减少拟南芥根部细胞内

水分流动[５ꎬ６５]ꎻ 辣椒(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.)ＡＱＰ
在 Ｃａ２＋含量较低时无活性ꎬ 随着 Ｃａ２＋浓度升高其

活性逐渐增加ꎬ 加入 Ｃａ２＋通道阻塞剂后ꎬ ＡＱＰ 又

失去活性ꎬ 推测 Ｃａ２＋与 ＡＱＰ 的活性密切相关[６６]ꎮ
除此之外ꎬ 渗透胁迫对植物 ＡＱＰｓ 的表达也有影

响ꎬ ＮｔＡＱＰ１ 在渗透胁迫(ＰＥＧ 处理)下大量表达ꎬ
提高细胞导水性ꎬ 缓解植物的渗透压力[５４]ꎮ
４ ２　 转录后水平调节

植物 ＡＱＰｓ 转录后水平调节主要是磷酸化作

用ꎬ 其活性受磷酸化调控[６７]ꎮ 质谱分析、 放射性

标记以及爪蟾卵母细胞异源表达体系都证明了此调

节方式的存在ꎮ 许多研究表明植物 ＡＱＰｓ 的磷酸化

位点大多是在 Ｎ￣端或 Ｃ￣端的 Ｓｅｒꎬ 但某些 ＡＱＰｓ
具有多个磷酸化位点[６８]ꎮ 早在 １９９５ 年ꎬ Ｍａｕｒｅｌ
等[６９]利用爪蟾卵母细胞表达体系发现 α￣ＴＩＰ 含有

三个磷酸化位点(Ｓｅｒ７ꎬ Ｓｅｒ２３ꎬ Ｓｅｒ９９)ꎬ 突变磷

酸化位点会降低膜的水转运活性ꎬ 而且这些位点的

直接磷酸化可以增强 α￣ＴＩＰ 水通道活性ꎬ 其中

Ｓｅｒ７ 和 Ｓｅｒ９９ 对 α￣ＴＩＰ 活性调节更为重要ꎮ 此外ꎬ
很多蛋白激酶和蛋白磷酸酶也参与了植物 ＡＱＰｓ 的

磷酸化和去磷酸化过程ꎮ Ｃａ２＋对植物 ＡＱＰｓ 的调节

是通过钙依赖蛋白激酶(ＣＤＰＫ)磷酸化作用实现

的[１]ꎬ 菠菜叶片质膜上 ＰＭ２８Ａ 的水通道活性不仅

受干旱诱导ꎬ 还受 Ｃａ２＋ 依赖的磷酸化作用诱

导[７０]ꎻ 质谱分析证明菜豆(Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ)种
子 ＰｖＴＩＰ３ꎻ１ 活性受膜相关 Ｃａ２＋依赖激酶的磷酸化

调控[７１]ꎮ Ｖｅｒａ 等首次发现冰草(Ｍｅｓｅｍｂｒｙａｎｔｈｅ￣
ｍｕｍ ｃｒｙｓｔａｌｌｉｎｕｍ)液泡膜 ＭｃＴＩＰ１ꎻ２ 受 ｃＡＭＰ 的

调节[７２]ꎬ 并且 Ｓｅｒ１２３ 是水通道活性必需的磷酸化

位点[７３]ꎮ 植物 ＡＱＰｓ 的磷酸化作用还受环境影响ꎮ
大豆中 ＮＯＤ２６ 的 Ｓｅｒ２６２ 磷酸化可促进水分转运ꎬ
利用一种磷酸特异性抗体发现活体 ＮＯＤ２６ 的磷酸

化作用不仅受生长发育周期的调控ꎬ 水分胁迫和盐

胁迫都可以促进 ＮＯＤ２６ 的磷酸化ꎬ 进而提高膜的

导水性ꎬ 提高植株的抗胁迫能力[６７]ꎻ 正常生长条
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件下ꎬ 菠菜 ＳｏＰＩＰ２ꎻ１ 中 Ｂ 环 Ｓｅｒ１１５ 和 Ｃ￣ 端
Ｓｅｒ２７４ 磷酸化ꎬ 保持水通道开放ꎬ 当植株受到干

旱胁迫时ꎬ 两个 Ｓｅｒ 位点发生脱磷酸化且引起 Ｄ
环空间构象改变ꎬ 形成疏水屏障关闭水通道[５]ꎮ
植物 ＡＱＰｓ 磷酸化也受温度及光照的影响ꎬ 当生长

温度降至 ５℃时ꎬ 郁金香花瓣中质膜 ＡＱＰ 去磷酸

化ꎬ 水通道失活ꎬ 进而引起花瓣关闭ꎬ 当温度升高

至 ２０℃时ꎬ ＡＱＰ 重新磷酸化ꎬ 水通道活性恢复ꎬ
花瓣开放[７４]ꎻ 黑暗条件处理下拟南芥莲座丛的导

水率高于光照条件处理下的导水率ꎬ 这一与光相关

的调节方式与 ＡｔＰＩＰ２ꎻ１ Ｓｅｒ２８０ 和 Ｓｅｒ２８３ 的脱磷

酸化作用有关[７５]ꎮ ＡＱＰｓ 的糖基化和甲基化作用

也参与活性调节ꎬ Ｖｅｒａ 等[７２] 运用免疫荧光标记证

明冰草ＭｃＴＩＰ１ꎻ２ 受渗透胁迫(甘露醇处理)时会在

液泡膜上重新分布ꎬ 这一过程涉及该基因的糖基化

和 ｃＡＭＰ 依赖的信号转导ꎻ Ｓａｎｔｏｎｉ 等[７６]在拟南芥

ＡｔＰＩＰ２ꎻ１ Ｎ￣端发现 Ｌｙｓ３ 和 Ｇｌｕ６ 两个甲基化位点ꎬ
它们可分别发生双甲基化和单甲基化且相互影响ꎬ
但 Ｌｙｓ３ 和 Ｇｌｕ６ 的甲基化作用并不影响 ＡｔＰＩＰ２ꎻ１
对水的渗透性ꎮ
４ ３　 重金属离子调控

在 ＡＱＰｓ 的 ＮＰＡ 区域有对 Ｈｇ２＋敏感的保守

Ｃｙｓ 残基ꎬ Ｈｇ２＋与之结合可改变蛋白空间构象ꎬ
水孔受阻从而影响水分子的转运ꎬ 抑制水的跨膜

流动ꎮ 但在爪蟾卵母细胞中表达植物 ＡＱＰｓꎬ
ＴＩＰｓ 均对 Ｈｇ２＋ 敏感ꎬ 但有些 ＰＩＰｓ 对 Ｈｇ２＋ 不敏

感[７７]ꎮ 而其它重金属如 Ａｇ 和 Ａｕ 的化合物被认为

是通过与蛋白质的巯基相互作用抑制 ＡＱＰｓ 的水转

运活性[７８]ꎮ
４ ４　 聚合调控

玉米中 ＺｍＰＩＰ１ꎻ２ 与不同的 ＺｍＰＩＰ２ｓ 在爪

蟾卵母细胞中共同表达时ꎬ 相互作用形成异源

四聚体ꎬ 增加膜对水的渗透性ꎬ 并且爪蟾卵母细

胞膜对水的渗透能力与注入 ＺｍＰＩＰ１ꎻ２ 的 ｃＲＮＡ
(ｃｏｍｐｌｉｍｅｎｔａｒｙ ＲＮＡ)量成比例[７９]ꎮ 同样在烟草

中 ＮｔＰＩＰ１ꎻ１ 和 ＮｔＰＩＰ２ꎻ１ 也有相同的调控机制存

在[８０]ꎮ 另外ꎬ 含羞草(Ｍｉｍｏｓａ ｐｕｄｉｃａ)ＭｐＰＩＰ１ꎻ１
缺乏水通道活性ꎬ 而 ＭｐＰＩＰ２ꎻ１ 具有水通道活性ꎬ
免疫沉淀分析表明当两者共表达时ꎬ ＭｐＰＩＰ１ꎻ１ 与

ＭｐＰＩＰ２ꎻ１ 形成聚合体提高水通道活性[８１]ꎮ

５　 展望

作为生物界中重要的膜功能性蛋白ꎬ 植物

ＡＱＰｓ 参与了多种重要的生理过程ꎮ 近年来植物

ＡＱＰｓ 的相关研究备受关注ꎬ 随着越来越多的植物

ＡＱＰｓ 成功分离、 功能鉴定以及调控机理的深入解

析ꎬ 人们逐步从生理生化角度转为分子机制的探

讨ꎬ 对其在物质跨膜转运和生理代谢过程中所起的

重要作用已有全面了解ꎮ
植物 ＡＱＰｓ 种类繁多ꎬ 功能复杂ꎬ 参与植物体

内多种生理发育过程ꎬ 有许多方面值得进一步研究

探索ꎮ 如在生物学功能方面ꎬ 水分通过跨膜转运进

入植物根部后ꎬ 再进入木质部等组织自下而上在植

物体内运输ꎻ 许多外界营养物质也是通过根部进入

植物体内ꎬ 另外ꎬ 叶片也是外界物质进入植物体内

的主要组织器官ꎬ 这些转运过程可能由 ＡＱＰｓ 及其

它物质转运蛋白共同协作完成ꎮ 在生物系统进化方

面ꎬ 植物 ＡＱＰｓ 中新成员(ＸＩＰｓ 和 ＨＩＰｓ)的序列分

析及功能鉴定可帮助我们更好的理解植物整个进化

分类过程ꎮ 在生理代谢功能方面ꎬ 植物 ＡＱＰｓ 在不

同组织以及器官中的表达存在差异性ꎬ 而这些

ＡＱＰｓ 的转运功能也不尽相同ꎬ 这表明植物 ＡＱＰｓ
的表达定位与生理功能有着紧密联系ꎻ 植物体内的

生理代谢是一个复杂的过程ꎬ 不同的 ＡＱＰｓ 是否相

互作用共同参与其中以及它们如何进行协同作用也

需进一步了解ꎮ 在活性调控方面ꎬ 植物 ＡＱＰｓ 的活

性受多种方式调控ꎬ 在逆境胁迫(盐胁迫、 冷害、
干旱、 高温等)及免疫应答过程中起到重要作用ꎬ
但所涉及信号通路以及转录后甲基化、 糖基化、 蛋

白质间的聚合调控等分子机制还不明确ꎮ 此外ꎬ 植

物 ＡＱＰｓ 与其它膜转运蛋白是否具有相互作用关

系ꎬ 共同参与植物膜上的生理生化反应也需进一步

研究ꎮ 以上问题的解决可以让我们系统、 深入、 全

面、 正确的理解植物生长发育过程中的生理生化过

程ꎬ 更好的阐明植物 ＡＱＰｓ 的生理作用机制ꎬ 为农

作物的生长发育调控及高产优质提供重要的理论
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