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提要 � 对近 3 年来植物水通道蛋白的特性、特异性表达、水分运输机制、表达调控、在植物水分关系平衡中的作用以及这一领

域研究中的有关问题作了介绍与评述。
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1 � 水通道蛋白的结构特点
� � 根据水通道蛋白( AQP)的亚细胞定位, 结合序

列同源性,所有植物的AQP 均分为质膜上的 plasma

membrane intrinsic proteins( PIPs)、液泡膜上的 tono�
plast intrinsic proteins ( T IPs) 及 nodulin�like M IP

( NLM ) 3大类。最近Chaumont等[ 1]比较31个玉米

AQP 氨基酸序列的结果表明, 玉米中还存在一类新

的碱性的小分子质量内在蛋白( small and basic in�
t rinsic proteins)。它们的一些蛋白结构域相同,且均

含有组成可稳定水孔的B环和E 环所需的保守氨基

酸残基。氨基酸序列的同源性在16% ~ 100%之间,

一级结构变异主要体现在碱性的小分子质量内在蛋

白上,甚至其第一个 Asn�Pro�Ala( NPA) mot if 变为

Ala�Pro�The( APT)或 Ala�Pro�Ser( APS)。

大多数 AQP 均有一个对汞敏感的残基 Cys�
189, 其邻近的 NPA mot if 结合汞后水孔受阻塞, 但

拟南芥 ��72P 及 ��T IP 的对汞敏感残基分别变为

Cys�116、Cys�118,这些残基位于跨膜区的对汞敏感
的位点上[ 2]。这说明, 尽管 AQP 的 N 端次要氨基

酸残基有变化, 但不影响其功能与特性。

2 � AQP表达的特异性

2. 1 � 特异性表达与组织和发育阶段的关系 � 一般

来说, AQP 大量存在于参与水分、离子集流的细胞

中,这些细胞往往是正在分裂和伸长的细胞及幼嫩

部位, 如表皮细胞、雄穗、正在发育的根和芽等。其

分布表现出明显的器官、组织、细胞特异性[ 3~ 6] , 一

种AQP 可能存在于整个植物体的各器官,也可能只

存在于某一部分器官,而且同一 AQP 在各个器官中

表达量不同。

Meyrial 等[ 7] 研究酿酒酵母 ( Saccharomyces

cer evisiae ) AQP 表达时见到 AQP 的表达具有生长阶

段的特异性。Aqy1�1p、Aqy2�1p是两个公认的水通
道蛋白, Aqy1�1p在爪蟾卵母细胞中有活性,但对酵

母来说,培养条件和生长阶段的改变均不能诱导其

表达;Aqy2�1p在爪蟾卵母细胞中无活性,而酵母仅在

培养于富含葡萄糖的培养基上且到对数生长期时才

表达。植物的AQP也具有发育阶段的表达特异性。

2. 2 � AQP表达与环境的关系 � 渗透胁迫处理后冰
晶松叶菊( M esembryanthemum crystal linum ) M IP�
A、M IP�B、M IP�C 的转录呈轻度到中度的下降[ 8]

。

Kirch 等
[ 5]
研究冰晶松叶菊的结果表明 NaCI 处理

前后叶中的 M IP�A、M IP�B 总量无明显变化, 而

MIP�F 含量在胁迫后快速、大幅度下降, 根中的

MIP�C含量则明显增加。用 NaCl处理耐盐水稻后,

AQP 的转录上调, 1周后才恢复到未处理植株的水

平[ 9]。Yale等[ 10]的实验表明 AQP 是渗透胁迫响应

物质之一, 其与逆境胁迫之间的关系复杂,不能简单

地概括为表达的上升或下降。

最有趣的是 AQP mRNA 的量呈周期性的日变

化。Clarkson 等[ 11]分析的结果表明, 光照前半期

AQP mRNA 的量最大,黑暗来临时 AQP mRNA的

量最小,这种循环不受蒸腾作用影响, 但其最大值与

最小值可用来估计根渗透水透性( Lpr)的日变化。

他们的实验还发现, 不供给氮、磷、硫 3大元素时,百

脉根属植物( L otus jap onicus)的 Lpr下降,并可为氮

的重新供给而逆转; 测得的氮正常供应植株 Lpr 值

对 Hg 处理敏感, 缺氮植株不受 Hg 处理的影

响。这说明氮、磷、硫有利于AQP的形成或活性的
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提高[ 11]。但 mRNA量为什么呈周期性日变化尚待

探讨。

3 � AQP水分运输的专一性问题

� � 所谓 AQP 专司水分运输的功能是相对的。一

般来说, AQP 只负责水分的跨膜快速流动, 具有严

格的选择性,但细胞中也有一些既可运输水分又允

许某些离子及甘油、尿素等有机小分子通过的水通

道蛋白[ 12, 13]。CO2 也可透过 AQP,其对水分的通透

性受单层脂质体囊泡组分变化的影响, CO2透过膜

却不受其影响; 若把 AQP1重组进膜后, 水分和 CO2

的通透性大大提高, 并可为 HgCl2 抑制和巯基乙醇

所逆转。AQP1 在爪蟾卵母细胞中表达后, CO2 通

透性可增加 40%
[ 14]
。在蓝细菌中

[ 15]
, CO2 的吸收

是一个 AQP 介导的、被动的过程(光系统 �电子传
递提供能量, 用于类囊体膜上催化 CO2  HCO

-
3 的

碱性区域的形成, AQP 与耗能无直接关系) , 可为

AQP、电子传递抑制剂所抑制。这说明水分与 CO2

转运有密切联系。人们在培育高光合效率和高水分

利用效率的农作物新品种时, 对此问题似应考虑。

4 � AQP的功能

� � AQP 负责水分的快速跨膜转运, 也可能参与长

距离或短距离的胞间水分流动,以及液泡与胞质间、

胞质与质外体间的渗透调节[ 16] , 有专一性、高效性、

可调控性和活性差异性。如 ZmPIP2a可增加爪蟾

卵母细胞质膜水分透性 8倍,而 PIP2亚家族可增加

水分透性 5~ 20倍。Kaldenhoff等[ 17]用反义技术下

调AtPIP1b的表达后, 拟南芥突变体根细胞质膜水

分透性下降至野生型的 20% ~ 30% , 而 HgCl2处理

可抑制水分透性 90%以上。Net t ing 等[ 18]发现, 水

分是目前发现的胞内唯一的的中性小分子[ 18] ; AQP

的跨膜通道内侧分布着疏水氨基酸残基,赋于 AQP

水分运输高效性, AQP 对水分的选择是由于跨膜通

道直径仅有 3� , 这就限制了其它物质的透过; 在跨

膜通道内部的 NPA motif 中, Asn76、Asn192两个残

基向内部突出, 因而通道收缩, 当水分以单分子链穿

过通道时, 这两个残基与水分子间形成氢键, 于是水

分子之间的氢键被打断, 从而形成一道排斥离子而

仅允许中性溶质通过的高度非介电屏障, 此时质子

不能被传递[ 19]。

至于 AQP 的生理功能。已有文章介绍[ 20]。这

里对近两年有关此问题的研究新进展作一补充。

AQP组织特异性分布可产生不同效应,与叶的

生长、根尖伸长及实生苗发育等生理过程有关[ 5]。

Chaumont 等[ 4]发现, ZmT IP1转录活性与叶发育状

况有关,表现出快速生长的幼叶大于生长即将结束

的叶大于完全停止生长的叶;未受逆境因素胁迫的

水稻实生苗叶生长速率不受 HgCl2处理的影响, 而

经胁迫处理的叶, 其生长速率可为 HgCl2 抑制

49% [ 20]。这表明 AQP 在叶生长过程中可能起一定

的作用。

AQP与根的水分吸收密切相关。Barrow clough

等[ 21]研究了洋葱不同根段水分导度变化的结果表

明, 仅发育形成内皮层凯氏带的较嫩根端部的 Lp

低,而具有木栓化外皮层的根中部,以及内皮层已木

栓化的根基部的 Lp明显较高,这是由于较老根段的

轴向水分导度较低所致。汞可降低 3个根段的 Lp,

这表明 AQP可降低细胞到细胞途径的水分传导阻

力。

AQP可能具有缓冲渗透振荡的功能。Krajinski

等[ 22]从与泡囊丛枝真菌共生的苜蓿属植物( Med�
i cago tr uncatula )中克隆到两个 AQP 的 cDNA 片

段,但 Mtaqp1 仅在共生菌诱导下表达, 他们认为

Mtaqp1在共生体中起着缓冲高度区隔化的丛枝中

渗透振荡的作用。

AQP可以维持木质部薄壁细胞与蒸腾流间的

水势平衡[ 18] :即使在轻度水分胁迫下木质部导管中

水分大多运送到地上部分[ 23, 24] , 但如果导管蒸腾流

水势高于薄壁细胞时, 水分就可通过虹吸作用贮存

于液泡中, 木质部薄壁细胞起贮水库的作用。Link

等[ 25]所观察到的苹果茎直径在夜晚可增加1. 0%~

1. 4%的现象, 似乎证实了这一点;相反当薄壁细胞

水势高时,贮存的水分又可通过虹吸作用释放到导

管中。水分跨越薄壁细胞质膜和液泡膜是由 AQP

完成的,蒸腾流中水的张力通过调节胞质中的 Ca2+

浓度而调节AQP 的活性。

AQP还参与栓塞的修复。近年来, 人们发现根

的轴向导水阻力受木质部导管中栓塞的存在与否影

响很大,栓塞的形成可显著降低导管导水率, 这表明

水分张力增大,因而可诱导气孔关闭。在栓塞的修

复中,由于栓塞的形成,仅在导管的管壁及纹孔场壁

覆盖一层水膜, 因此溶液浓度高,水势低, 当 AQP 被

木质部薄壁细胞质中高浓度 Ca
2+
激活开启后,水分

就可从薄壁细胞流入导管
[ 18]
。

AQP还能防止渗透伤害。Net t ing
[ 18]
认为, 质外

体水势高时,水分从导管流向叶肉细胞,轻度水分胁

迫下,叶肉细胞失水、气孔关闭,若胁迫进一步加重,

细胞则处于静息状态;重新供水时,细胞又恢复正常

生理状态。AQP 参与了所有这些过程。AQP 在细

胞水分平衡中可阻止干旱条件下的水分丢失, 这就

为植物采取诸如合成渗透调节物质等方法, 防止干
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旱胁迫赢得了时间。

AQP 参与渗透胁迫响应。Suleyman等[ 26]用 0.

5 mol!L - 1 NaCl处理聚球藻( Synechococcus sp. )时

发现, 初期 PS �的电子传递和 PS ∀的氧气释放活
性均可逆的快速下降,后期则呈不可逆的缓慢下降。

这是由于盐胁迫导致 Na+ 向胞内流动, 而水分则通

过AQP 流向胞外, 因而胞内 Na+ 和 K+ , 可能还有

CI- 浓度均升高,以致光系统失活。他们认为,可逆

下降由渗透效应引起, 而不可逆下降则由离子效应

引起,AQP 参与这种可逆下降过程[ 26]。

从细胞水平来说, P IP 负责水分的吸收与外排,

T IP 负责调节膨压, 因而细胞结构的完整性得以维

持[ 27]。AQP 的特异性分布表明, AQP 所在区域发

生了强烈的水分跨细胞流动[ 28]。

5 � AQP活性的调控

� � Murata 等[ 19]研究人体中 AQP�1 的结果表明,

水分是以不间断的单个水分子组成的水链方式穿过

AQP 孔道的,打开的AQP 控制通过的水量[ 24] , 水分

流动方向由胞质与质外体以及胞质与液泡之间的水

势梯度决定[ 29]。Nett ing[ 18]指出, 渗透胁迫下, 水分

亏缺引起的张力可激活质膜上的 Ca2+ 通道蛋白,

Ca2+ 进入细胞后, 胞质中 Ca2+ 浓度升高, 液泡膜上

Ca2+ 通道受到激活, 于是胞质中 Ca2+ 浓度进一步升

高。Ca2+ 浓度足够高时, 一方面引起质膜内向 K+

通道关闭,液泡膜 K+ 通道打开, 另一方面导致质膜

H
+
/ AT Pase磷酸化失活。失活的 H

+
/ AT Pase可激

活K
+ �H +

共转运, H
+
向胞质内运输, 质外体 pH 升

高,同时进入细胞的 H
+
由液泡膜 H

+
/ ATPase转移

到液泡中, 以致胞质中 pH 升高。由于进入的 K
+
与

Ca
2+
的共同效应, 质膜 H

+
/ ATPase 进一步失活, 同

时 K
+
由外向 K

+
通道转移到胞外,细胞内外形成水

势差,这时若AQP 打开,水分就可由细胞流到质外

体,膨压消失。若发生在保卫细胞中, 则气孔关闭。

Nett ing 的这些结果也暗示, AQP 种类不同, 水分运

输方向也不同, 一些负责向胞外运输, 而另一些则负

责向胞内运输, 两者均可为胞质中高浓度的 Ca
2+
激

活。这说明众多的 AQP 是植物调节膜透性的一种

方式。

流入、流出细胞的水分有 70% ~ 90% 通过

AQP
[ 21]

, AQP 的发现为人们研究水分以受调控的

方式跨膜运输带来了曙光。它是如何调控的呢? 一

般认为,植物(生物)可通过组织、细胞特异性表达进

行调控,也可通过发育阶段的特异性表达进行调控;

既可在核酸水平调控, 又可在蛋白水平调控。从而

组成了AQP 活性调控的复杂网络。

前面已经说过, 不同发育阶段和不同组织表达

的AQP 的种类及数量均可改变, AQP 的比例也改

变,以致膜的水分通透性也改变。

磷酸化调节是 AQP 活性调节的重要方式, 许多

研究表明 AQP 可被磷酸化[ 30]。

pH 对 AQP活性有调节作用[ 31]。AQP0 的水分

通透性在 pH 6. 5时大大增加; 中性时 AQP3 允许水

分、甘油通过, pH< 6 时关闭; AQP6 在 pH< 5. 5时

可选择性地透过水分与 CI- 。AQP 0 和 AQP6 均有

一个 Tyr�24结构, AQP3 有一个亮氨酸对结构, 这些

结构与 pH 调节 AQP 活性有关。

最近 Engel等[ 31]提出 AQP 的活性可受附属蛋

白调节。如泪腺的 AQP5 可被蛋白拮抗剂钝化; 星

形胶质细胞中的 AQP4与细胞骨架系统结合决定了

其高度极性分布,从而影响膜的水分透性。

激素对 AQP 活性也有调节作用。Morillon

等[ 32]的研究结果表明,油菜素内酯可改变拟南芥质

膜的水分通透性, 这一效应可能与 AQP 有关: 两种

矮生型拟南芥的下胚轴长度与质膜渗透水透性

( Pos)相关;油菜素内酯引起的下胚轴和叶柄的生长

与下胚轴质膜 Pos 相关。Hose 等[ 33] 发现 100 ~

1 000 nmol!L- 1的 ABA 可增加离体玉米根组织和

细胞水平的水导值, 他们认为 ABA 可能是通过与

AQP 的相互作用而改变质膜水分透性起作用的。

还有, 一般认为汞是大多数AQP 可逆的专一性

阻塞剂, 它与 Cys�189残基作用而阻塞通道, 因此常

用来研究 AQP 的水分运输能力。但近期 Zhang

等[ 34]的研究结果表明, HgCl2 削弱小麦细胞膜的 Lp

并非是AQP 阻塞的结果,细胞代谢活动可能起很大

作用。HgCl2 抑制新陈代谢后会产生几方面的效

应: ( 1)质膜的水分通透性降低,这可能是 AQP 的磷

酸化减弱; ( 2)胞间连丝的水分通透性降低。HgCl2

引起整个细胞 Lp下降可能是质膜与胞间连丝、液泡

膜或者二者 Lp都下降的结果。

6 � 结语
� � 迄今, AQP 的研究已取得了很大的进展。今后

这一领域的研究可从以下几方面进一步深入: ( 1)水

分在细胞内除了极少量用作光合作用底物外, 主要

起维持各种生理生化过程所需的液相环境的作用,

AQP 正是通过空间转移 (亚细胞、细胞、组织水平)

水分而影响这些过程。因此应将 AQP 与其它生理

生化过程结合起来研究, 从抗旱分子生物学角度着

手,搞清干旱信号产生、AQP 活性调节的信号转导

通路及其与其它干旱响应物质信号转导通路间的对

话,探讨其在正常和水分胁迫生理中的作用。( 2)改
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造AQP 的结构与特性, 构建对水分亏缺更敏感的

AQP,使气孔处于振荡状态, 培育既有高水分利用效

率又有高光合效率的农作物新品种或针对 AQP 开

发新型的抗蒸腾剂, 提高作物对短期干旱的抗性。

( 3)通常, 逆境条件下, AQP 只暂时起到平衡细胞水

分的作用, 如果能把 AQP 的基因工程与抗旱活性物

质(如甘露糖醇、6�磷酸海藻糖)结合起来研究,可能

会更好地改善作物抵御严重干旱和长期干旱的能

力。
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