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摘　 要： 干旱胁迫是严重影响全球作物生产的非生物胁迫之一，研究植物耐旱机制已成为一个重要领域。
水通道蛋白是一类特异、高效转运水及其它小分子底物的膜通道蛋白，在植物中具有丰富的亚型，参与调节

植物的水分吸收和运输。 近 １０ 年来，水通道蛋白在植物不同生理过程中的作用，一直受到研究人员的关

注，特别是在非生物胁迫方面，而研究表明水通道蛋白在干旱胁迫下对植物的耐旱性起着至关重要的作用，
能维持细胞水分稳态和调控环境胁迫快速响应。 水通道蛋白在植物耐旱过程中的调控机制及功能较复杂，
而关于其应答机制和不同亚型功能性研究的报道甚少。 该文综述了植物水通道蛋白的分类、结构、表达调

控和活性调节，分别从植物水通道蛋白响应干旱表达调控机制、水通道蛋白基因表达的时空特异性、水通道

蛋白基因的表达与蛋白丰度，水通道蛋白基因的耐旱转化四个方面阐明干旱胁迫下植物水通道蛋白的表

达，重点阐述其参与植物干旱胁迫应答的作用机制，并提出水通道蛋白研究的主要方向。
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　 　 干旱胁迫是导致作物减产的非生物胁迫之

一，通常干旱等各种逆境胁迫会使植物水分失衡

而导致逆境伤害，因此逆境胁迫下植物维持水分

平衡的机理一直是抗逆研究的热点。 水通道蛋白

（ａｑｕａｐｏｒｉｎｓ，ＡＱＰｓ），又称水孔蛋白，主要的内在蛋

白（ｍａｊｏｒ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎｓ， ＭＩＰｓ），位于细胞膜上

的一类膜通道蛋白（２６ ～ ３４ ｋＤａ），具有底物特异

双向通透能力，能通透水、不带电小分子（硅酸、尿
素、甘油、硼酸）或气体（ＣＯ２、氨气）等。 Ｍａｕｒｅｌ ｅｔ
ａｌ（１９９３）从拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）中分离出

第 １ 个植物水通道蛋白，并证明其转运水分的功

能。 在共质体途径，水分通过细胞质和细胞膜进

入细胞。 流经根中的水有 ７０％ ～ ９０％是通过细胞

膜 上 的 ＡＱＰｓ 来 传 输 的 （ Ｂａｒｒｏｗｃｌｏｕｇｈ ｅｔ ａｌ，
２０００）。 在 １ＭＰａ 压力下，ＡＱＰｓ 每秒能运输 １０９ 个

水分子（Ｆｕｊｉｙｏｓｈｉ ｅｔ ａｌ， ２００２）。 ＡＱＰｓ 能依赖渗透

势高效介导水分跨膜转运，是细胞内和细胞间水

分运输的主要通道，在维持细胞渗透平衡和调节植

物生理过程中发挥重要作用（Ｍａｕｒｅｌ ｅｔ ａｌ， ２００８）。
本研究从分类、结构、表达调控与活性调节及

干旱胁迫下植物 ＡＱＰｓ 的表达四个方面详细介绍

植物 ＡＱＰｓ。 此外，还重点概述了与 ＡＱＰｓ 相关的

植物干旱胁迫应答机制的最新研究进展，并探讨

了一些转 ＡＱＰｓ 基因植物的抗旱试验结果。

１　 植物 ＡＱＰｓ 分类

迄今已发现 １００ 多种 ＡＱＰｓ（ Ｓｒｉｖａｓｔａｖａ ｅｔ ａｌ，
２０１６），根据 ＡＱＰｓ 序列同源性、亚细胞定位及结构

特征，可归纳为七类：质膜内在蛋白 ＰＩＰｓ（ ｐｌａｓｍａ
ｍｅｍｂｒａｎｅ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎｓ）、液泡膜内在蛋白 ＴＩＰｓ
（ ｔｏｎｏｐｌａｓｔ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎｓ）、类 ＮＯＤ２６ 膜内在蛋白

ＮＩＰｓ（ ｎｏｄｕｌｉｎ ２６⁃ｌｉｋｅ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎｓ）、小分子碱

性膜内在蛋白 ＳＩＰｓ（ ｓｍａｌｌ ｂａｓｉｃ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎｓ）、
类 ＧｌｐＦ 膜内在蛋白 ＧＩＰｓ（ｇｌｙｃｅｒｏｌ ｆａｃｉｌｉｔａｔｏｒ⁃ｌｉｋｅ ｉｎ⁃
ｔｒｉｎｓｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎｓ）（Ｇｕｓｔａｖｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ， ２００５）、混合内在

蛋白 ＨＩＰｓ（ ｈｙｂｒｉｄ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎｓ）及 Ｘ 内在蛋白

ＸＩＰｓ（ ｕｎｃａｔｅｇｏｒｉｚｅｄ Ｘ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎｓ） （ Ｄａｎｉｅｌｓｏｎ
＆ Ｊｏｈａｎｓｏｎ， ２００８； Ｊａｖｏｔ， ２００２； Ｓｉｅｆｒｉｔｚ ｅｔ ａｌ，
２００２）。 目前除苔藓和卷柏外，其它植物的 ＡＱＰｓ
都无 ＧＩＰｓ，苔藓和卷柏存在 ＧＩＰｓ 是否与其喜欢生

长在潮湿环境有关，可进一步研究。 某些双子叶

植物、原核生物及真菌存在 ＸＩＰｓ，但在高等植物中

至今未发现 ＨＩＰｓ（表 １）。 植物 ＡＱＰｓ（ＸＩＰｓ、ＨＩＰｓ
和 ＧＩＰｓ）在系统进化过程中丢失，需进一步通过序

列分析及鉴定 ＸＩＰｓ、ＨＩＰｓ 和 ＧＩＰｓ 功能， 为系统研
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表 １　 高等植物中水孔蛋白的多样性
Ｔａｂｌｅ １　 Ａｑｕａｐｏｒｉｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｃｒｏｓｓ ｇｒｅｅｎ ｐｌａｎｔｓ （Ｖｉｒｉｄｉｐｌａｎｔａｅ） ｋｉｎｇｄｏｍ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ ＰＩＰｓ ＴＩＰｓ ＮＩＰｓ ＳＩＰｓ ＸＩＰｓ ＨＩＰｓ ＧＩＰｓ 合计
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究 ＡＱＰｓ 的生物多样性及进化过程提供依据。

２　 植物 ＡＱＰｓ 结构特点

ＡＱＰｓ 的一级结构包含 ６ 个 α 跨膜螺旋（ＴＭ１⁃

ＴＭ６），且有 ５ 个环（ＬＡ⁃ＬＥ）相连，其中有 ２ 个胞内

环（ＬＢ、ＬＤ）和 ３ 个胞外环（ＬＡ、ＬＣ、ＬＥ），分别位于

膜的两侧（图 １：Ａ）。 疏水性环 ＬＢ 和 ＬＥ 各含有一

段高度保守的氨基酸序列 Ａｓｎ⁃Ｐｒｏ⁃Ａｌａ，即 ＮＰＡ
盒，直接参与运输水的通道形成，是植物 ＡＱＰｓ 的

４７６ 广　 西　 植　 物 ３８ 卷



重要序列特征，Ｅ 环对外界环境敏感，能启动 ＡＱＰ
的功能，同时 Ｂ 环和 Ｅ 环各形成半个跨膜螺旋

（ＨＢ、ＨＥ）参与 ＡＱＰｓ 活性调控，其余环是亲水性

环。 ＡＱＰ 的双向运输水分子孔道是由 ２ 个 ＮＰＡ
基序与 ６ 个跨膜螺旋形成，其收缩芳香族化合物 ／
精氨酸 （ ａｒｏｍａｔｉｃ ／ Ａｒｇ， ａｒ ／ Ｒ） 四聚体结构存在于

ＮＰＡ 盒外侧 ０．８ ｎｍ 处，分别由 ＬＥ 上的 ２ 个氨基

酸残基和 ＨＢ、ＨＥ 上各 １ 个氨基酸残基组成，有 １
个 ＡＥＦ（Ａｌａ⁃Ｇｌｕ⁃Ｐｈｅ）或 ＡＥＦＸＸＴ 在 Ｎ 端结构域

（Ｓｕｉ ｅｔ ａｌ， ２００１）。 一些 ＡＱＰｓ 的 Ｎ 端存在“ＤＸＥ”
基序是其从内质网外运的信号，而 Ｃ 端存在负责

ＡＱＰｓ 内化的保守磷酸化位点（师恭曜等， ２０１２）。
ＡＱＰｓ 的选择性主要来源于排阻效应，由 ＮＰＡ 序

列、ａｒ ／ Ｒ 结构、弱相互作用 ３ 个因素决定（Ｄｅ ｅｔ ａｌ，
２００３； Ｆｕｊｉｙｏｓｈｉ ｅｔ ａｌ， ２００２； Ｒｏｂｉｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ，
１９９６）。 每个 ＡＱＰ 单体都可形成独立的水通道

（ Ｆｅｔｔｅｒ ｅｔ ａｌ， ２００４）。 ＡＱＰｓ 的四聚体结构， 对于形

成 ＡＱＰｓ 的稳定结构和准确的功能表达起重要作

用（图 １：Ｂ，Ｃ）。 蛋白质结构构象多样性可导致不

同的 生 物 体 对 环 境 适 应 性 差 异。 Ｂｅｒｎｙ ｅｔ ａｌ
（２０１６）认为相比于细胞单独表达 ＰＩＰ２ｓ，推测可能

是异聚化引起的玉米原生质体上共表达 ＺｍＰＩＰ１
和 ＺｍＰＩＰ２ｓ 的直接互作，导致细胞导水率的增加。
因此，不同植物水通道蛋白单体的拓扑结构和聚

合角度存在差异，导致每种植物 ＡＱＰｓ 具有其独特

的功能。

３　 植物 ＡＱＰｓ 表达调控与活性调节

植物 ＡＱＰｓ 调节方式分为转录水平和转录后

水平调节。 转录过程中，ＡＱＰｓ 活性受 ＡＱＰｓ 合成

速度调节，这种方式调节速度较慢，调节方式受植

物生长因素影响。 转录后水平调控主要包括

ＡＱＰｓ 活性的门控机制和蛋白酶的降解。 影响

ＡＱＰｓ 门控行为包括磷酸化（ Ｔöｒｎｒｏｔｈ⁃Ｈｏｒｓｅｆｉｅｌｄ ｅｔ
ａｌ， ２００５）、去磷酸化（Ｙａａｒａｎ ＆ Ｍｏｓｈｅｌｉｏｎ， ２０１６）、
基因异源化、ｐＨ、Ｃａ２＋、活性氧（ＲＯＳ）等因素。 目

前对植物 ＡＱＰｓ 表达调控与活性调节的研究多集

中在 ＰＩＰｓ 上。 调控 ＰＩＰｓ 表达与活性主要表现在

转录水平受环境因素（干旱等）和内源性信号（脱

落酸等）影响，在转录后水平受翻译后膜转运水平

和门控水平影响。 ＰＩＰｓ 翻译后膜转运水平包括翻

译后修饰、再循环利用（内吞和外排）、自噬降解、
蛋白酶降解。 ＰＩＰｓ 门控水平包括胞质酸化、Ｃａ２＋、
活性氧（ＲＯＳ），最终调节膜的导水率（Ｚａｒｇａｒ ｅｔ ａｌ，
２０１７）。

４　 干旱胁迫下植物 ＡＱＰｓ 的表达

干旱下，植物气孔关闭，胞间 ＣＯ２分压降低，光

合作用减弱，增加气孔导度来补偿细胞间 ＣＯ２可用

性（Ｇｒｏｓｚｍａｎｎ ｅｔ ａｌ， ２０１６），大部分 ＡＱＰｓ 基因表达

量下调，使 ＡＱＰｓ 活性降低，植物抗旱性提高，从而

稳定植物体水分含量，提高植物水分利用率。 干

旱下植物木质部薄壁组织细胞增加大量 ＡＱＰｓ，加
强质外体和共质体间的水分交换来响应水分胁迫

（Ｓｅｃｃｈｉ ｅｔ ａｌ， ２０１７）。 ＡＱＰｓ 在植物根、茎、叶中均

有表达，一般根中表达量最高，且不同基因家族、
不同基因间的组织表达模式存在差异，具有透水

能力的 ＡＱＰｓ 多集中于 ＰＩＰｓ 和 ＴＩＰｓ。 在细胞水

平，ＰＩＰｓ 负责水分的吸收与外排，ＴＩＰｓ 负责调节膨

压，使细胞结构的完整性得以维持（Ｆｏｔｉａｄｉｓ ｅｔ ａｌ，
２００１）。 干旱破坏细胞渗透平衡时，ＰＩＰｓ 和 ＴＩＰｓ
调节根系导水率和蒸腾速率。 ＰＩＰ１ 和 ＰＩＰ２ 亚型

高度表达主要集中在根和叶的维管组织，且 ＰＩＰ２
亚家 族 似 乎 比 ＰＩＰ１ 运 输 水 分 的 效 率 更 高

（Šｕｒｂａｎｏｖｓｋｉ ｅｔ ａｌ， ２０１３），表明 ＰＩＰ２ 家族在胁迫

条件下受到异位蛋白影响比 ＰＩＰ１ 家族大。
４．１ 植物 ＡＱＰｓ 响应干旱表达调控机制

迄今为止，植物耐旱过程中调控机制研究最

为广泛的一类 ＡＱＰｓ 是 ＰＩＰｓ。 干旱下， ＰＩＰｓ 膜转

运调控 ＰＩＰｓ 表达和活性，从而减少植物水分流失

和提高植物水势。 干旱诱导脱落酸（ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ，
ＡＢＡ）直接或间接调控多数 ＰＩＰｓ 活性，但 ＡＢＡ 对

ＰＩＰｓ 的调控有争议。 有研究提出 ＡＢＡ 能使 ＰＩＰｓ
表达上调，但也有研究者认为 ＡＢＡ 会抑制 ＰＩＰｓ 的

表达。 本研究 ＡＢＡ 和 ＨｇＣｌ２预处理下，启动子中

ＡｕｘＲＥ 和 ＡＢＲＥ 元件可能是诱导番茄叶片 ＡＱＰｓ
上调表达的主要因素（ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ， ２０１６）。 ＡＢＡ 分

别通过自噬降解途径 （Ｈａｃｈｅｚ ｅｔ ａｌ， ２０１４）和蛋白
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注： 关闭状态 Ｃｄ２ ＋在氨基尾端（红色），Ｄ 环固定到尾端。 亮氨酸 １９７ 残基 （箭头所指）充当疏水闸门，中断孔隙中蓝色水分子的连续性。
Ｎｏｔｅ： Ｉｎ ｔｈｅ ｃｌｏｓｅｄ ｓｔａｔｅ， ｂｉｎｄｉｎｇ ｏｆ ａ Ｃｄ２＋ ｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ Ｎ⁃ｔｅｒｍｉｎａｌ ｔａｉｌ （ｒｅｄ） ｉｓ ｓｈｏｗｎ， ｌｏｏｐ Ｄ ｉｓ ａｎｃｈｏｒｅｄ ｔｏ ｔｈｉｓ ｔａｉｌ． Ｌｅｕ １９７

ｒｅｓｉｄｕｅ （ａｒｒｏｗ） ａｃｔｓ ａｓ ａ ｈｙｄｒｏｐｈｏｂｉｃ ｇａｔｅ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｒｕｐｔｓ ｔｈｅ ｃｏｎｔｉｎｕｉｔｙ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｍｏｌｅｃｕｌｅｓ （ｂｌｕｅ） ｉｎ ｔｈｅ ｐｏｒｅ．

图 １　 ＡＱＰ 一级结构 （Ａ） （Ｚａｒｇａｒ ｅｔ ａｌ， ２０１７）和 ＡＱＰ 打开构象 （Ｂ）及 ＡＱＰ 封闭构象 （Ｃ） （Ｍａｕｒｅｌ， ２００７）
Ｆｉｇ． １　 Ｐｒｉｍａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＡＱＰ （Ａ）（Ｚａｒｇａｒ ｅｔ ａｌ， ２０１７）， ｏｐｅｎｅｄ ｃｏｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ＡＱＰ （Ｂ）

ａｎｄ ｃｌｏｓｅｄ ｃｏｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ＡＱＰ （Ｃ ） （Ｍａｕｒｅｌ， ２００７）． 　

图 ２　 ＰＩＰｓ 干旱应答调控的初步模型 （Ｚａｒｇａｒ ｅｔ ａｌ， ２０１７）
Ｆｉｇ． ２　 Ａ ｔｅｎｔａｔｉｖｅ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ＰＩＰｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ （Ｚａｒｇａｒ ｅｔ ａｌ， ２０１７）

体降解途径（Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ， ２０１６）减少富含色氨酸的感

受蛋白或转运蛋白（ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎ⁃ｒｉｃｈ ｓｅｎｓｏｒｙ ｐｒｏｔｅｉｎ ／
ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｏｒ， ＴＳＰＯ ）和膜锚定泛素连接酶 Ｅ３（ａ ＲＩＮＧ
ｍｅｍｂｒａｎｅ ａｎｃｈｏｒ Ｅ３ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ ｌｉｇａｓｅ， Ｒｍａ１Ｈ１），调控
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某些 ＰＩＰｓ 表达。 ＡＢＡ 同时能调节 Ｃａ２＋、胞质 ｐＨ
值，活性氧，通过引导内化或封闭构象作用于 ＰＩＰｓ
膜转运调控（Ｐｒａｄｏ ＆ Ｍａｕｒｅｌ， ２０１３） （图 ２）。 Ｖｉｎ⁃
ｎａｋｏｔａ ｅｔ ａｌ （２０１６）研究发现水稻耐旱与不耐旱品

种保卫细胞的 ＰＩＰ１ 和 ＰＩＰ２ 基因表达一致，而两

个耐旱品种的气孔保卫细胞渗透性存在明显差

异。 气孔保卫细胞利用磷酸化，调节 ＡＢＡ 引起气

孔关 闭 的 水 通 道 蛋 白 显 著 （ Ａｓｓｍａｎｎ ＆ Ｊｅｇｌａ，
２０１６）。 暗示可从不同抗旱品种气孔保卫细胞

ＰＩＰｓ 来研究 ＡＱＰｓ 有效门控机制。
４．２ ＡＱＰｓ 表达的时空特异性

植物 ＡＱＰｓ 的表达不仅与植物的种类有关，还
与干旱时间、发育阶段以及环境条件有关。 在干旱

胁迫下，拟南芥和水稻叶片中 ＡＱＰｓ 的转录调控较

复杂，大多数 ＡＱＰｓ 的表达有下降的趋势，但有些却

增加。 拟南芥 ＡｔＰＩＰ２；１ 和 ＡｔＰＩＰ２；２ 在干旱胁迫下

表达下调（ Ｊｉｎ， ２０１５），但也有 ＡｔＰＩＰ１；３、ＡｔＰＩＰ１；４
等少数 ＡｔＰＩＰｓ 表达量增加 （ Ａｌｅｘａｎｄｅｒｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ，
２０１０， ２００５）。 绝大多数被抑制拟南芥 ＡＱＰｓ 表达会

逐渐恢复到胁迫前水平，但缺乏功能性 ＰＩＰ 明显复

苏缓慢（Ｓｅｃｃｈｉ ＆ Ｚｗｉｅｎｉｅｃｋｉ， ２０１４）。 ＡＱＰｓ 有利于

植物适应干旱环境，特别是促进植物干旱后的复

水，但仍不清楚其具体作用机制。 ＡＱＰｓ 是水稻水

分利用效率的主要决定因素（Ｎａｄａ ＆ Ａｂｏｇａｄａｌｌａｈ，
２０１４）。 Ｇｒｏｎｄｉｎ ｅｔ ａｌ （２０１６）发现干旱胁迫下 ６ 个

水稻品种根中 ＰＩＰ２；１，ＰＩＰ１；３，ＰＩＰ２；２，ＰＩＰ１；１，
ＰＩＰ１；２，ＰＩＰ２；８ 表达量明显降低。 Ｌｉ ｅｔ ａｌ （２００８）
用 １５％ ＰＥＧ⁃６０００ 处 理 水 稻， 发 现 ＯｓＴＩＰ１； １、
ＯｓＴＩＰ１；２ 和 ＯｓＴＩＰ４；２ 在叶子部分初始上调，而在

１０ ｈ 时开始下调；ＯｓＴＩＰ２；２，ＯｓＴＩＰ４；１ 初始下调，之
后升高，ＯｓＴＩＰ４；２ 也先升后降。 可见水稻 ＴＩＰｓ 基因

表达比 ＰＩＰｓ 更复杂，猜测干旱下水稻 ＡＱＰｓ 表达增

强，可能与干旱初期根能够生成大量 ＡＢＡ， ＡＢＡ 能

调节 Ｃａ２＋、胞质 ｐＨ 值，活性氧，通过引导内化或封

闭构象作用于 ＰＩＰｓ 膜转运调控，从而根系土壤中吸

收更多水分。
４．３ ＡＱＰｓ 的表达和蛋白丰度

植物 ＡＱＰｓ 的表达与蛋白丰度对干旱胁迫会

产生不同的应答。 Ｊａｎｇ ｅｔ ａｌ （ ２０１７）认为拟南芥

ＡＱＰｓ 丰度的调控对干旱条件下的吸水能力没有

明显的影响。 一般来说，在干旱条件下，ＰＩＰ２ 丰度

会下降，同时 ＰＩＰ１ 蛋白会积累，但 ＰＩＰ 蛋白丰度

与吸水能力没有明显联系。 然而，ＮｔＴＩＰ１ 在烟草

中的表达丰度与烟草的抗旱性密切相关，其表达

量在干旱敏感品种中明显下调，而在耐旱品种中

明显上调（夏宗良等， ２０１３）。 在干旱条件下，耐
旱和干旱敏感品种中的 ＮｔＴＩＰ１ 表现出不同的响应

模式，表明每个水通道蛋白基因有不同的作用。
ＮｔＴＩＰ１ 在耐旱品种中能提高植物抗旱性，可能是

因为其表达上调使通道活性增强，从而促进细胞

或液泡的水分运输，平衡体内外的渗透压。 转录

水平上的基因表达调控主要受转录因子与启动子

的影响。 在不同耐旱品种中，ＡＱＰｓ 对干旱胁迫的

响应有差异，暗示该基因的转录调控因子或启动

子在敏感品种、耐旱品种中可能存在不同，有待进

一步研究。 当使用不同 ＡＱＰｓ 抑制剂处理时，
ＡＱＰｓ 的表达和蛋白丰度影响植物导水率（Ｄｅｖｉ ｅｔ
ａｌ， ２０１６）。 可见 ＡＱＰｓ 基因表达和蛋白丰度与逆

境条件下的水分状况间的内在联系尚不明确。
４．４ ＡＱＰｓ 基因的耐旱转化

通过转 ＡＱＰｓ 基因来改善植物逆境下的表现，
观察到大部分 ＡＱＰｓ 过表达可提高植物的耐旱性，
但其效应在不同植物和不同 ＡＱＰｓ 基因并不一致。
干旱胁迫时，ＮｔＰＩＰ１；１ 和 ＮｔＰＩＰ２；１ 在烟草（Ｎｉｃｏｔｉ⁃
ａｎａ ｔａｂａｃｕｍ）中表达下调，使烟草根部渗透导水率

下降。 而在体外表达中，各自单独表达的水通道

活性明显低于两者共表达的水通道活性，表明 Ｎｔ⁃
ＰＩＰ１；１ 和 ＮｔＰＩＰ２；１ 以异源四聚体的形式组成水

通道（Ｍａｈｄｉｅｈ ｅｔ ａｌ， ２００８）。 说明可能异源水通道

蛋白基因在植物中过表达，它在植物中不能准确

调控，甚至有可能影响自身环境胁迫应答机制。
Ｌｉａｎ ｅｔ ａｌ （２００６）发现将响应胁迫的启动子和表达

显著地受到水分胁迫诱导山地抗旱水稻中的 Ｏｓ⁃
ＰＩＰ１；３ 基因一起转化低地不抗旱水稻品种，可明

显提高水稻抗旱性，表明在干旱胁迫下，相同物种

的不同植物品种 ＡＱＰｓ 基因的表达可能不同。
Ｚｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ （２０１５）研究发现 ＦａＰＩＰ２；１ 在拟南芥

中过表达，干旱下转基因植物比野生型保持更高

的叶片相对含水量、叶绿素含量、净光合速率和更

低的叶片质膜透性，其抗旱性提高。 Ｍａｒｔｉｎｓ ｅｔ ａｌ
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（２０１７）研究发现柑橘 ＣｓＴＩＰ２；１ 在烟草中过表达，
转基因植物在干旱下胁迫下的抗氧化和适应环境

生长 能 力 提 高。 但 Ｌｉ ｅｔ ａｌ （ ２０１５ ） 研 究 发 现

ＡｃＰＩＰ２ 在拟南芥中过表达，反而加剧其敏旱性。
Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ （２００９）研究发现干旱胁迫诱导转基因拟

南芥 Ｒｍａ１Ｈ，膜锚定泛素连接酶 Ｅ３，通过泛素调

节 ＡＱＰｓ 表达水平。 干旱下大部分 ＡＱＰｓ 过表达能

观察到提高植物耐旱性，可能由于 ＡＱＰｓ 提高根系

水分运输，稳定光合作用。 可见 ＡＱＰｓ 基因的耐旱

转化调控机制比预想的要复杂。

５　 展望

近年来，ＡＱＰｓ 表达特征及其与干旱环境的关

系报道日益增多，是未来的研究焦点。 ＡＱＰｓ 干旱

应答机制研究，可考虑以下几点：（１） 迄今对于干

旱胁迫下 ＡＱＰｓ 的研究多数在转录调控上，而聚合

调控、门控机制及重新定位等对其活性影响更直

接的作用机制的认识，尚不十分明确，阐明这些机

理将有助于进一步认识 ＡＱＰｓ。 例如，ＡＱＰｓ 参与

保卫细胞气孔关闭，可从抗旱品种气孔保卫细胞

ＡＱＰｓ 来研究门控功能。 （ ２） 迄今干旱条件下，
ＡＱＰｓ 研究主要集中在 ＰＩＰｓ 和 ＴＩＰｓ，其它亚型基

因功能研究甚少，比如只在苔藓和卷柏中存在的

ＧＩＰｓ 与抗旱机制有无关系。 （ ３） 通常逆境条件

下，ＡＱＰｓ 只能短暂平衡植物细胞水分，如果能把

ＡＱＰｓ 基因工程与抗旱渗透调节物质（甘露糖醇、
６⁃磷酸海藻糖）结合起来研究，可能会提高作物抵

御严重干旱和长期干旱的能力，将有助于改良和

调控非抗旱植物的抗旱性。 （４） 研究启动子的顺

式作用元件和反式作用因子相互作用调控基因时

空表达模式差异化机制。 （５） 随着测序技术的发

展，在基因组、转录组和蛋白质组水平上的探求，
将为转基因技术培育优良抗旱作物提供依据，对
于深入认识、系统阐述 ＡＱＰｓ 在植物干旱胁迫下的

生理功能及其作用机制具有重要意义。
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