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摘要! 植物所有的生长发育过程都与水分传导息息相关! 而植物水通道蛋白%

GHID

&在维持植物体内水分平衡中有

着重要意义' 植物水通道蛋白通过改变质膜的水分渗透性促进了水在细胞间的流动' 植物水通道蛋白不仅是水选

择性通道蛋白! 同时还具有许多生理生化功能! 是一类多功能蛋白' 它在水分及其他物质运输( 细胞伸长与分化(

气孔运动等生理过程中均扮演着重要角色' 植物水通道蛋白基因在植物所有的组织中都能够表达! 有些是受环境

因子或激素诱导表达的! 还有一些是植物组织或器官特异表达的' 从结构( 生理功能和基因表达等方面综述了植

物水通道蛋白研究领域最新进展' 参
'!
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水通道蛋白)也称水孔蛋白%

GHID

(促使着水分的双向跨膜运动% 它所介导的自由水快速被动地跨

生物膜转运% 是水进出细胞的主要途径- 第
&

次从分子水平上证实细胞膜上存在水转运通道蛋白是
I4!

94L G=L4

研究小组 +

&

,于
&)++

年从血红细胞和肾小管中分离纯化出的
SZcI!+

蛋白% 并由实验证明了

SZcI!+

蛋白具有允许水分子进入的功能&

SZcI!+

蛋白也因此被重新命名为
0

号水通道蛋白#

GHI

0

(& 第

&

个植物水通道蛋白...

!!!acI

是
d.3L40

等+

!

,于
&))(

年从拟南芥
/$&6-7"83-3 4*&'-&%&

中分离出来的- 目

前% 已经从细菌/ 酵母/ 植物/ 动物中分离出多种水通道蛋白的同源基因% 并且证明水通道蛋白除了担
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负细胞间或细胞内外水分子输导的功能! 还参与细胞伸长与分化" 气孔运动等生理过程# 本文主要从水

通道蛋白家族成员组成" 结构" 生理功能及表达等方面对植物水通道蛋白的研究进展进行系统介绍$

&

水通道蛋白家族成员

植物水通道蛋白的结构与动物水通道蛋白同属于一个古老的跨膜通道蛋白
'()

超家族$ 已经测序

的植物基因组揭示植物水通道蛋白是一个超家族% 拟南芥中有
*+

个水通道蛋白基因编码的
*$

种水通道

蛋白同源蛋白! 其中
&"

个属于液泡膜水通道及其类似蛋白!

&*

个为质膜水通道及其类似蛋白!

&!

个属

于
,-'

类$ 此外! 玉米
!"# $#%&

和水稻
'(%)# &#*+,-

中分别有
*$

个和
**

个水通道蛋白基因&

*

'

$

./012!

3/2

等&

4

'根据氨基酸序列同源性和亚细胞定位将水通道蛋白划分为
$

个家族% 质膜内在蛋白(

)()3

)! 液泡

膜内在蛋白(

5()3

)! 类
,/67892!:

(

,;<!:

)膜内在蛋白(

,()3

)! 小的碱性膜内在蛋白(

=()3

)和类
>8?@

膜

内在蛋白(

>()3

)$ 比较特殊的是! 球蒴藓
./0-"(1*0"2+"33- &/0-"(12-(/-

中除了有上述
$

类水通道蛋白以

外! 还具有
A()3

和
B()3

等
!

个新类别&

$

'

$ 并且!

)()3

!

5()3

!

,()3

和
=()3

亚家族存在于包括苔藓类植

物小立碗藓
40%&21$+*("33- /-*"5&

在内的所有陆地植物中! 然而存在于多种维管植物和非维管植物中的

A()3

亚家族蛋白却只在十字花科
CD1339E1EF1F

植物和单子叶植物中被发现! 而
B()3

至今未在高等植物

中被发现$ 所有
)()3

均高度保守! 孔道狭窄! 为典型的高水分选择性通道蛋白! 它包含
)()#

!

)()!

和

)()*

等
*

类*

5()3

定位于液泡膜或液泡形成体上! 它包含
!

!

"

!

#

!

$

和
%

等
$

个亚类 &

4

'

* 大豆

6+%2+5" $-7

的
,;<!:

是
,()3

的原型! 它定位于大豆根瘤和细菌的共生体膜上! 分为
,()&

!

,()'

和

,()(

等
*

类&

:

'

*

=()3

是植物水通道蛋白中的最小家族! 定位于内质网膜上! 分为
=()#

和
=()!

等
!

类&

G

'

$

这些水通道蛋白种类的发现为更加系统性地研究水通道蛋白的生物多样性提供了重要的参考依据$

!

水通道蛋白的结构

水通道蛋白具有
'()

家族结构的典型特征! 是一种小而高度疏水的跨膜蛋白$ 这些膜蛋白的单体

分子量为
!*H*% I<

! 每个水通道蛋白分子具有
$

个环(

J

环!

C

环!

K

环!

<

环和
L

环)和
:

个跨膜区域!

并且在膜上形成类似桶状的构象$

$

个环中包含
!

个胞内环(

C

环和
<

环)和
*

个胞外环(

J

环!

K

环和
L

环)! 其中
C

环和
<

环位于膜细胞质一侧!

J

环+

K

环和
L

环位于膜另一侧$

C

环和
L

环疏水性! 其余

环为亲水性&

+

'

$

L

环对外界环境非常敏感! 可激活水通道蛋白功能!

L

环
,)J

序列前的半胱氨酸是水通

道蛋白的汞抑制部位$

J

环有
,!

连接糖基化位点* 水通道蛋白的
,

端和
K

端结构域均伸入细胞质! 肩

负着水通道蛋白活性的特异调控$ 三维结构分析发现! 胞内的
C

环和胞外的
L

环折叠进膜内! 形成

,水漏模型-! 并且
C

环和
L

环各存在一段高度保守的结构域%

,)J

模体! 在已经测序的多个
'()

基因

中! 大多数基因都具有该模体$

,)J

模体由
*

个氨基酸(

J32!)D/!J81

)组成! 也叫
,)J

盒!

,)J

模体的

一半以相反的方向嵌入膜中! 参与形成水通道蛋白&

M

'

$ 在
,)J

模体外侧
%N+ 2O

处存在
#

个收缩的芳香

族化合物
P

精氨酸(

1DPQ

)模体结构! 这是一个四聚体结构! 分别由螺旋
!

(

B!

)和螺旋
$

(

B$

)上各
&

个氨基

酸残基以及
L

环上的
!

个氨基酸残基组成&

&%

'

!

1DPQ

模体是影响
'()

转运选择性的一个重要位点$ 上述

各种参与水通道蛋白形成的结构都非常保守! 这些结构对于形成水通道蛋白的稳定结构和准确的功能表

达起至关重要的作用$

*

植物水通道蛋白的生理功能

伴随着大量水通道蛋白的分离和鉴定! 人们发现水通道蛋白不仅是水选择性通道蛋白! 同时还具有

许多其他生理生化功能! 是一类多功能蛋白$ 植物水通道蛋白在长途和跨膜水分运输" 除水以外的物质

运输" 细胞渗透调节" 细胞的伸长与分化" 气孔运动等生理过程中都扮演着重要角色$

!"#

水通道蛋白在植物体内水分运输中的作用

许多植物不同部位都分布有水通道蛋白! 流经根中的水有
G%RHM"R

通过水通道蛋白来运输! 该途

径是水进出细胞的主要途径$ 尤其是原生质膜上的水通道蛋白在控制水分的跨膜运输中扮演着 ,细胞的

水管工- 的角色$ 水通道蛋白具有很高的水分运输效率! 在
& ')1

压力下
& 3

能运输
&"

M个水分子$ 通

常! 水通道蛋白通过转录调控门控机制" 聚合互作调控" 重新定位等多种活性调控方式影响细胞膜系统

GM"
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的通透性! 参与调节植物水分的吸收和运输"

$$!$"

#

$ 实时荧光定量
%&'

和免疫组织化学法检测表明% 除

()%*%"+,

以外的玉米
()%*%-

在叶片生长区的表达量要比在生熟叶片中的表达量大得多! 说明该蛋白可

能参与了叶尤其是维管束和叶肉组织中水分的径向运输"

$!

#

& 杨树
!"#$%$& '"()*'"&+ %./*%-

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"

$0

#

& 拟南芥
!"1*%

主要在发育中的维管组织表达! 它的作用

可能是在幼嫩的维管细胞中形成水流! 在成熟的维管束组织中维持细胞的水渗透性"

$#

#

$

!"#

水通道蛋白参与一些小分子溶质! 气体和重金属的运输

植物水通道蛋白不仅可以高效转运水分子! 还可作为一种离子选择性透过膜有效介导其他小分子物

质' 营养元素以及金属离子的运输"

$2

#

$ 小麦
,-.'./$( 01&'.2$(%

和拟南芥的
1*%-

能通透
34

0

5

634

!

7

"

$,

#

& 西

葫芦
3$/$-4.'0 #1#" &83*%$

以及拟南芥
!"1*%

和
""1*%

能够转运尿素"

$9

#

& 一些
3*%-

除了通透水外! 多种

植物的
3*%-

还可双向转运亚砷酸盐! 如拟南芥
:.3*%#+$

和
:.3*%2+$;

水稻
<-3*%"+$

和
<-3*%!+"

"

$=!">

#

&

4?%*%$+!

和
4?%*%$+0

能运输硼"

"$

#

& 大豆与细菌共生体膜上的
3@ABCDE""2

具有运输甘油和氨气的作用&

南瓜
3$/$-4.'0 ("&/50'0

的
&83*%$

具有运输尿素的能力"

$#

#

$

!"!

水通道蛋白与根的水分吸收密切相关

提高植物根系对水分的吸收是植物体能够在胁迫条件下保证体内水分含量的重要机制! 同时! 水通

道蛋白与根系水分传导性的密切关联最终又影响植物摄取水分的能力! 也正是由于这个原因! 转基因植

物根部对水通道蛋白的超表达能够明显地提高植物的抗胁迫能力"

""

#

$ 研究表明% 水稻
<-%*%$+$

的超表

达提高了根的导水性! 因此! 水稻产生了抵抗盐胁迫的能力"

"!

#

$ 但是! 水通道蛋白基因的超表达不总是

提高植物的抗胁迫能力的$ 例如! 与正常植株相比! 拟南芥
%*%$+0

或是
%*%"+#

在转基因拟南芥和烟草

中的超表达加快了在严寒胁迫下根部皮层细胞的水分流动! 再加上植株本身发芽! 这些过程加快了植株

在干旱环境下的水分流失! 并导致植物生长减缓' 降低了发芽率"

""

#

$

!"$

水通道蛋白对细胞的渗透调节作用

水通道蛋白不仅参与了植物体内的水分流动! 它在液泡与胞质间' 胞质与质外体间的渗透调节中也

扮演者十分重要的角色! 帮助细胞能够正常地进行各种生理活动$ 液泡膜上无限制的水分运输可以使植

物细胞有效地利用巨大的液泡空间来缓冲细胞质内的渗透波动! 这样就可以避免细胞质的坍塌或膨胀!

尤其是在细胞间隙的某些变化引起细胞内渗透发生突然变化的时候! 这种作用更为突出"

"0

#

$

1*%-

介导细

胞质和液胞腔室之间的水分交换! 缓解细胞质渗透波动& 在拟南芥细胞中! 质膜体深深地插入到液泡

中! 而原生质膜水通道蛋白恰恰聚集于质膜体上! 这可能有利于液泡和质外体之间进行水分交换! 而细

胞质的渗透波动却保持很小"

9

#

& 对拟南芥
1*%$

的功能研究表明!

:.1*%$+$

定位在多液泡连接处! 参与大

小液泡融合过程! 可以将物质运输至液泡! 敲除
:.1*%$+$

并不影响拟南芥正常生长! 但其对渗透胁迫

敏感"

"#

#

& 研究发现
F

转入番茄
67/"#1-&./"* 1&/$%1*'5$( 8%9:;

基因后的拟南芥在盐胁迫下! 细胞膜损伤

程度较轻! 组织渗透势明显降低! 并保持较高的含水量! 表现出明显高于野生型的耐盐性"

"2

#

$

!%&

水通道蛋白参与细胞的伸长与分化

植物的生长源于细胞的分裂和增长! 这就需要源源不断地摄取水分以保持细胞的膨压$ 这个过程是

受水势梯度控制的! 而水势梯度本身是由于溶质的积累产生的"

",

#

$

1*%-

类和
%*%-

类的水通道蛋白在植

物组织伸长生长方面的重要意义已经被
)'3:

与蛋白的表达以及胚胎' 根' 胚轴' 叶片' 生殖器官'

果实的细胞扩增之间的正相关性所验证! 这种正相关性过程的产生则需要质膜和液泡膜有很强的水力特

性"

$=G"9

#

$ 有研究表明% 玉米的
()1*%$

在细胞旺盛分裂和急剧伸长的部位(初级根和次级根的根尖' 叶原

基' 雌雄花序的分生组织)优势表达! 并且通过免疫细胞化学定位显示
()1*%$

在分生组织的小泡中大量

积累"

$#

#

& 最近! 对
%*%-

家族基因表达模式和葡萄
<.'.& 41-%0*=1-. ! <.'.& -$#1&'-.&

藤细根生长的研究表

明! 水通道蛋白的表达量在根尖部位最高! 而在根部的成熟区域的表达量有所降低"

"=

#

$

!%'

水通道蛋白参与植物叶片气孔运动及光合作用

水通道蛋白在改变叶片气孔中起到一定作用$ 在质膜和叶绿体内膜上表达的烟草
3.:H%$

(

%*%$

)会

对植物中的二氧化碳电导率及光合作用效率产生影响! 这就证明了
3.:H%$

参与调节叶肉细胞内二氧化

碳的运输"

!>

#

& 有研究显示%

%*%-

能促进叶组织二氧化碳的跨膜运动 "

!$

#

% 大麦
>"-=1$( 2$%?0-1 4?%*%"+$

的超量表达能提高植株对水和二氧化碳的通透性! 促进植物体内水分及二氧化碳的交换! 从而最终增强

吴 雪等% 植物水通道蛋白研究综述
,=$
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了光合作用!

!"#

水通道蛋白在植物生殖生长中起着重要的作用

在植物种子萌发与成熟" 开花" 果实成熟的过程中植物细胞质渗透系统会发生不断变化# 其中果实

和种子则需要进行迅速的渗透平衡以提供植物组织最适的发育环境! 例如# 在种子成熟晚期蛋白
!!&'(

大量积累在液泡膜内# 但在种子萌发及幼苗发育的初期#

!!&'(

表达逐渐减弱# 取而代之的是它的同源

物
"!&'(

#

!!&'(

与
"!&'(

在种子的萌发过程中协同作用# 精细调控细胞的渗透势$ 在烟草
!"#$%"&'&

%&(&#)*

中#

('(#

和
('(!

在花药和柱头发育过程中特异表达# 其中烟草
)*('(!+,

对花粉粒附着在子房上

的水合作用很重要# 它促进了水分在细胞间或组织间的运动%

-!

&

$ 月季
+$,& -.(/"01 ./!('(!+,

在花瓣表

皮细胞中大量表达# 而
./!('(!+,

表达使得花瓣展开明显受抑制# 并且解剖学特征与乙烯处理的花朵很

相似%

--

&

! 这说明#

./!('(!+,

参与花瓣细胞伸长和乙烯抑制花瓣展开的过程$

'0123

等%

-4

&利用传统
5.)6

差异显示技术从油菜
2/&,,"3& '&4),

中克隆出
,

个水通道蛋白的同源序列! 该基因在野生型植株的柱头

中表达# 而在自交亲和的突变体中不表达# 因此# 推测该基因参与控制植株自身花粉的吸水作用# 从而

参与了十字花科
78399:;3;131

的自交不亲和反应$ 草莓
5/16&"& &'&'&,,& <3('(,+,

与果实发育密切相关#

它可以增加果实细胞质膜的水通透性%

,$

&

!

!"$

水通道蛋白可以有效抵御各种逆境胁迫

各种非生物胁迫都会造成植物体细胞的水分失衡# 而水通道蛋白可以控制逆境条件下植物体内以及

细胞内部水分和养分的运输! 植物水通道蛋白通过影响离子等小分子溶质" 气体和重金属在植物体内的

运转有效地提高了植物的抗逆性%

!!

&

!

7189:

基因促进钠离子'

)3

=

(从细胞质流向细胞外的基质# 并且提

高植物组织内钾离子'

>

=

(和钙离子'

?3

!=

(的含量# 因此# 转基因拟南芥的抗盐能力要比野生型的强 %

-$

&

!

此外# 不同种类的水通道蛋白基因的超表达通过与植物体内生的水通道蛋白基因的相互合作也能提高植

物的抗逆性%

!!

&

! 例如#

@9('(!+A

过表达能提高植株的抗亚砷酸盐能力%

-A

&

$ 过量表达烟草
)*('(,

能提高

植物盐胁迫下的水分利用效率和生物产量 %

-B

&

$ 硬质小麦
70:9:,

基因在烟草中的超表达加快了烟草根系

的生长并增大了叶片面积# 因此提高了烟草的抗逆能力%

-C

&

! 同样# 欧洲油菜
;/1,,"31 '14),

的
2':9:,

基

因在转基因烟草中的超表达由于提高了分子水平上的水分传导力# 从而增强了整个植株体的抗旱能力%

-D

&

!

除此之外# 由于胁迫响应# 来自不同物种的同种水通道蛋白基因在一个植株体上会在不同程度上对基因

的表达模式和植物体内生水通道蛋白分布产生影响# 这个过程主要是取决于目标
:9:

基因与外源蛋白质

特性! 例如# 黑籽南瓜
<)3)/("%1 ="3"=$>"&

基因
<=:9:!+,

的表达提高了拟南芥在干旱环境下的成活率%

4"

&

$

黄瓜
<)3)*", ,&%"?),

基因
<,:9:,+,

或
<=:9:!+,

都能提高黑籽南瓜种子在高盐胁迫下的发芽率! 但是#

虽然基因间相互合作对植物体产生积极的作用可能与异四聚体的形成有关# 但是外源水通道蛋白与内生

水通道蛋白之间的是否存在物质联系还仍旧不清楚%

4"

&

!

4

水通道蛋白的表达

早先关于植物水通道蛋白功能的研究线索主要来自水通道蛋白在处于不同生长阶段和环境中的各种

植物器官" 组织" 细胞中的时空表达特性%

!B

&

! 已有研究表明) 水通道蛋白基因在植物体上所有的组织中

都能够表达# 并且其时空表达特征取决于发育时期和环境条件# 即有些是受激素" 盐害" 酸碱度等环境

因子诱导表达的# 还有一些水通道蛋白是植物组织器官特异表达的!

%"&

激素调节

水稻基因
@,:9:!+A

经赤霉素诱导后表达量均增加# 且表达量以
," !5EF

*

G

",赤霉素处理时增加最为

明显%

4,

&

$ 实验证明)

A 2

和
D 2

苗龄的月季叶片基因
A-:9:,+,

在受到赤霉素处理后# 其表达量分别升高

了
!4H

和
,DH

# 但在脱落酸处理后# 其表达量分别下降了
$"H

和
B"H

%

4!

&

!

%"'

环境诱导

I3E

等 %

-$

&研究显示)

,B" 55EF

*

G

", 盐酸处理大麦幼苗
B! /

中#

&3)'(

在根中的表达量增加# 且

&3)'(

转基因植株的根长增加较野生型更快$ 再者#

JK

值和钙离子'

?3

!=

(对水通道蛋白也具有调控作

用) 在添加自由钙离子'

?3

!=

(或降低
JK

值的条件下# 拟南芥悬浮培养细胞的质膜对水的通透性明显下

降%

4-

&

$ 当表达拟南芥基因
B%:9:!+,

#

B%:9:!+!

#

B%:9:!+-

和
B%:9:,+!

的卵母细胞从
JK BL%

移入
JK AL%

的

BD!



第
!"

卷第
#

期

培养液时! 其水通道就会关闭"

!"#$%"$%

在水稻成熟植株的所有组织中都有表达! 其中以根中表达量最

高#

&'

$

" 黄瓜经过
"& (

聚乙二醇处理后其根部的
&"%$%"

基因表达量降低了
!!)&*

! 但是在受到
"& (

盐酸

处理后其
&"%$%"

表达量却提高了
#+),*

#

&&

$

% 最新研究显示& 对水稻进行持续的氮缺乏与再供给处理!

使得水稻根部的
-./0/"$&

等多个水通道蛋白表达量随之降低与升高! 同时! 也相应地影响了水稻根部

的水分传导性 #

&#

$

" 施硅处理
& (

之后 ! 高粱
'()*+,- ./0(1()

根部
12/0/'$!

!

12/0/'$&

!

12/0/'$%

!

12/0/"$"

和
12/0/"$%

的表达量都有所提高! 相应的也提高了组织抗渗透胁迫的能力#

&%

$

%

!"#

器官或组织表达特异性

/0/

和
30/

家族的水通道蛋白在植株根部的表达量要比在叶片中的表达量高 #

&+

$

% 拟南芥
!!30/

和

/0/2

主要表达于伸长和分化细胞" 而
!!30/

和
"!30/

均可在种子薄壁细胞和根尖细胞中表达! 但是
!!

30/

主要在蛋白储藏细胞中! 而
"!30/

主要表达于新生的营养液泡中#

"%

$

"

-./0/"$%

在水稻成熟植株的所

有组织中都有表达! 其中以根中表达量最高#

&'

$

" 黄瓜叶片中
4./0/"$&

的表达量最高占到所有
4./0/.

表

达量的
+!*

! 而根部中的
4./0/'$"

的表达量占到所有
4./0/.

表达量的
56*

#

&&

$

" 荧光定量
/47

结果显

示!

8930/'

在烟草花和蒴果中表达较低! 在根' 茎' 叶等营养器官中的表达丰度相对较高! 特别是茎中

的
234$%'

基因相对表达量分别是花的
#)+

倍#

&5

$

%

#

存在的问题和研究热点

水通道蛋白参与了植物体多种重要的生理过程! 是生物界中重要的膜功能性蛋白% 正如本综述介绍

的那样! 越来越多的实验成果都凸显了水通道蛋白在维持植物体水分状态中的重要作用% 但是! 植物体

内的水分调节机制依然很复杂还需要更深层次的研究! 因为它涉及到多种激素和水分的信号传导! 而这

些物质的信号传导恰恰通过改变水通道蛋白的表达和活性对细胞和组织的通透性起到调节作用#

"+

$

%

虽然有研究者证实!

/0/"

家族的水通道蛋白基因在胁迫条件下受到异位蛋白的影响程度要比
/0/'

家族的水通道蛋白基因大% 但是! 依然没有很清楚地证明& 到底是外源水通道蛋白直接调控内生水通道

蛋白对于胁迫的响应! 还是外源水通道蛋白先是改变内生水通道蛋白的基因表达! 再由基因表达的改变

做出相应的胁迫反应#

""

$

%

如今! 对于新型纳米材料对生物学研究的热潮越来越高涨! 新型纳米材料的研究给植物生物技术带

来了令人惊喜的帮助% 纳米材料和植物细胞之间可以相互作用! 纳米材料通过渗入细胞膜和细胞壁或是

允许其他生物分子进入细胞来完成与细胞间的互动! 因此! 这些纳米材料为解决植物水通道蛋白生理学

方面的难题也提供了一定帮助#

&,

$

% 碳纳米管(

:;<2=> >;>=9?2@.

)因为其独特的物理' 化学和电学特性在生

物技术上的应用! 已经受到广泛研究! 例如& 生物分子的传递和组织工程学% 虽然植物
A

纳米分子之间

的相互作用非常复杂! 还值得进一步的研究! 但是! 已经有研究可以证明! 纳米分子对植物基因转录有

一定的影响! 而这种影响有助于植株在响应胁迫环境时的生长#

#6

$

% 例如! 含有多壁碳纳米管(

B?C9DEC@!

F;CC@G :;<2=> >;>=9?2@.

)的番茄植株其体内所有基因表达量都提高了! 尤其是水通道蛋白基因
23%$%'

的

表达量! 进而增加其细胞水通道蛋白的含量#

#'

$

% 这些科研成果开辟了一片新的研究领域! 那就是纳米材

料与植物之间的相互作用% 然而! 相关实验的安全性需要进一步确定! 并且在考虑将纳米管延伸到农产

品领域之前要考虑其在环境和食品健康方面的风险#

#"

$

% 总的来说! 纳米技术在提高农作物对不同环境胁

迫的响应能力方面的运用呈现出一片全新的研究领域! 成为新的科学研究热点%

%
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