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水孔蛋白与植物的水分运输

雷　琴,夏敦岭,任小林
(西北农林科技大学园艺学院,陕西 杨陵　712100)

摘　要: 水孔蛋白是水专一性通道蛋白,属于膜内在主体蛋白,普遍存在于动、植物及微生物中。其种类繁多、分布

广泛,与植物体内水分的快速、高效运输密切相关。就水孔蛋白的发现、结构、类型、分布、生化特性、调节和功能与

植物的水分运输进行简单综述。
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Abstract: A quapo rins are in tegral m em brane p ro teins, belong to m ajo r in tegral p ro teins (M IP) , occurring in m amm als, p lan ts

and m icro2o rgan ism s, w h ich serve as channels that facilita te w ater transpo rt acro ss b io2m em branes. H igher p lan ts con tain
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1　水孔蛋白的发现

植物生存离不开水,水分出入细胞和组织更是植物生理

代谢的基本过程。长期以来人们普遍认为植物体中的水分是

以自由扩散的方式跨越脂质双层膜,但是人们在研究人的内

脏细胞过滤水、植物种子萌发及花粉管伸长等问题的过程

中,发现存在着水分的大量快速的进出细胞。还有人发现生

物膜的水通透系数 Pf 远大于扩散水通透系数 Pd,这些现象

是用水分自由扩散跨膜所不能解释的 [1 ]。因此人们猜测水分

跨膜应不仅只有自由扩散这一种方式,可能还有介导水分运

输的孔道蛋白存在。

1988年D r. A gre等[2 ]从人的红细胞膜中分离到一种分

子量为 28kD a 的含亲水性氨基酸的未知蛋白, 即为细胞膜

水通道。氨基酸测序得知它和眼晶状体主体内在蛋白M IP26

是同系物。最早将其定名为CH IP28, 1997年基因组命名委

员会正式将其定名为AQ P1。后来越来越多已知序列的相关

蛋白被确定,就根据M IP26将这一大类蛋白命名为M IP 家

族。1992年A gre研究小组在爪蟾卵母细胞表达系统中对得

到的蛋白进行了功能鉴定, 证明其参与了膜上的水分运

转[3 ]。从此揭开了人们研究水孔蛋白的序幕。在植物中第一

个水孔蛋白 Χ- T IP 是由M aurel等人于 1993年[4 ]从拟南芥

中分离得到的,它位于液泡膜上。其CDNA 在爪蟾卵母细胞

中异源表达, 证明它具有水分运输特性。 1994 年

Komm erloher 等[5 ]用拟南芥根质膜内在总蛋白产生的多克

隆抗血清来免疫筛选拟南芥 CDNA 文库得到几个阳性克

隆。经鉴定为植物质膜内在蛋白。一时间出现了水孔蛋白的

研究高潮。

由于绝大多数植物水孔蛋白都为水专一性选择通道。因

此, 对水孔蛋白与植物水分运输之间关系的研究也更深入

了。

2　水孔蛋白的结构

植物水孔蛋白属于跨膜蛋白M IP 超家族[1 ]。这些膜蛋

白由 6个跨膜结构域 (通过五个亲水环A、B、C、D、E 相连)

和两端短的N、C 端组成。其中B、D 环位于膜细胞质一侧,

A、C、E 环位于膜另一侧。其一级结构呈内部同源性,即它的
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N 端蛋白与C 端蛋白具同源性,以一种对称形式存在,这被

推测为是基因内部扩增而成。蛋白的每半部分各包含一个由

三个氨基酸组成的结构域N PA 盒。N PA 盒高度保守,已知

序列的M IP 基因中几乎所有基因均具有该结构域 [6 ]。第一

个N PA 盒位于第一个胞质环B 中, 第二个N PA 盒位于第

三个胞外环 (P IP s)或第三个液泡膜内环 (T IP s) E 中,且不同

类型水孔蛋白有特定的N PA 盒氨基酸序列。

为探讨水孔蛋白的运水机理,人们提出了几种关于水孔

蛋白的二级拓扑模型的假设, 但至今被普遍接受的是 Jung

等提出的“水漏模型”[7 ]。在此模型中含N PA 结构域的两环均

折向质膜或液泡膜,同时水孔蛋白对称的两半部分相对角度

为 180°,这样两个N PA 盒在脂双层中间形成一个可双向运

输水分的孔道。孔道直径约为 0. 3 nm ,大小为一个水分子,

其他小分子如尿素等不能通过。由它介导的水跨膜运输不伴

有膜电导性的增加, 表明水孔蛋白也不允许质子或离子通

过,形成了水专一性通道。天然AQ P1单体分子第 73个氨基

酸丙氨酸, 第 189 个氨基酸半光氨酸在每个环上均位于

N PA 序列前两个氨基酸处,若用其他氨基酸代替它们,将导

致水转运的障碍。这就应证了一级结构中高度保守的N PA

盒在水孔蛋白运水功能上的重要作用,也暗示了其运水专一

性的分子基础。

每个单体在功能上都可作为一独立的水通道,对称性结

构使AQ P 可双向运动。但水孔蛋白四级结构多呈四聚体,少

数以二聚体或单体存在。四级结构在变性去污剂处理后, 4℃

可历数月也极稳定[1 ]。所以四聚体结构可能对于蛋白质的折

叠稳定性和ö或其在膜上的定位很重要。

虽然植物水孔蛋白大多具有运水专一性,但也有例外。

如大豆与细菌共生膜上的水通道NOD 26除转运水外,对甘

油、甲酰氨、尿素也具有一定的通透性。

3　植物水孔蛋白的类型和分布

植物水孔蛋白依据其在细胞膜中的定位可分为三大类:

质 膜 内 在 蛋 白 P IP s ( P lasm a m em brane in trinsic

p ro teins)位于质膜上,分为 P IP1、2、3三类; 液泡膜内在蛋白

T IP s (Tonop last in trinsic p ro teins)处于液泡膜上,分为 Α、Β、

Χ、∆T IP 四类; NLM 蛋白N IP s (N odulin 26 - like in trinsic

p ro teins)位于根瘤菌共生体膜上, 包含NOD 26、L IP2。除

N IP s外,其余两类植物水孔蛋白均为水专一性通道蛋白。

到目前为止,在拟南芥、烟草、玉米、豌豆、水稻、马铃薯、

桃、郁金香等多种植物中都发现了水孔蛋白,另外从蛋白数

据库中发现了大量水孔蛋白的同源物,广泛存在于单双子叶

植物中,据氨基酸序列分析,它们可能也是水孔蛋白 [8 ]。

从表 1可以看出植物水孔蛋白的各类均在不同的植物、

不同的器官中有分布,而同一种植物的同一器官组织中有时

也可能同时分布着多种不同类的水孔蛋白,暗示水孔蛋白在

植物水分运转过程中起着广泛的作用。越来越多的研究表明

水孔蛋白同源物在植物中含量丰富。菜豆子叶中含丰富的 Α

- T IP 同源物,约占细胞可抽提总蛋白的 2% ; 在拟南芥中,

至少含有 20个以上的AQ P 同源物, 其中 P IP1 蛋白占叶与

根质膜蛋白的 1%以上; 菠菜叶肉细胞含丰富质膜水孔蛋白,

占质膜总蛋白的 20%。由于水孔蛋白运水效率很高,不难推

测植物水孔蛋白在有些植物的水分动转中起主要的作用。

表 1　植物水孔蛋白类型和分布一览表

水孔蛋白基因类型 植物分布 组织、器官分布

P IP P IP1a 根、叶

P IP1c 拟南芥 根、叶

P IP1∆ 根、叶、茎

Zm P IP1- 5b 玉米 根[9 ]

A thP IP1a 豆科植物 根[10 ]

PM 28A 菠菜 叶片[11 ]

P IP1、1b、1c、

2c、2、2b
小萝卜

果皮、子叶、主根叶子、

种子、雄蕊、花瓣[12 ]

rw c3 大米 幼叶[13 ]

ScP IP2a 野生马铃薯 发育的果实、子房、花[14 ]

PM - AQ P 郁金香 花瓣[15 ]

P IP2a 大米 受害的种子、根[16 ]

T IP∆; Χ
小萝卜 除果皮外[12 ]

VM 23

M cT IP1; 2 冰草 叶[17 ]

T IP
L IM P1 豆科根瘤 根瘤、根[18 ]

BobT IP s 绿菜花 菜花头[19 ]

T aT IP2; 1 小麦 植株[20 ]

Α- T IP 马铃薯 种子

N IP s
L eA qp2 西红柿 染病组织[21 ]

L IM P2 根瘤 成熟固氮根瘤[22 ]

4　植物水孔蛋白的生化特性

与脂双层扩散相比, 水通道蛋白具有活化能低< 20. 9

kJ ömo l,水通透系数高> 0. 02 cm ös,无温度依赖性,对汞敏

感,相对专一性选择运转水分子等特性,使它具有大量快速

跨膜转运水分子的优势。也不同于许多离子通道需要大量耗

能主动运输,水孔蛋白是在水势梯度的驱动下进行被动水分

跨膜运输的[1 ] ,因此它耗能少、效率高。这样才使得植物能在

短期大量转运水分来达到水分平衡,适应多变的外界环境或

是完成某些特殊的生理生化过程。

5　水孔蛋白的调节

5. 1　外部环境对水孔蛋白的调节

用压力探针技术对完整细胞进行实验,发现水通道蛋白

像离子通道一样, 有张开、关闭两种状态。外界环境如干

旱[23, 27, 28 ]、高盐[26 ]、脱落酸[24 ]、赤霉素[25 ]、光质[25 ]、低温[28 ]、

营养亏缺等都能影响水孔蛋白的开关。

拟南芥中水孔蛋白基因A thH 2受光质和激素调节, 蓝

光 (400～ 550 nm )、白光、GA、ABA 可使水孔蛋白基因表达

受到激活, 而红光、IAA 对 A thH 2 基因的表达无激活作
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用[25 ]; 油菜素内酯在拟南芥中通过调控下胚轴细胞质的渗

透势控制植物跨细胞的水通路,来调节水孔蛋白的活性 [28 ];

大米 (o ryza sta ina cv. Jo saeng tongil) rw c1cDNA 渗透胁迫

开始 6 h 后从根中消失,且翻译水平在 24 h 内保持着低水

平,之后才又恢复,冷害及复温情况下,大米叶片水孔蛋白的

翻译水平是通过渗透胁迫与恢复来实现的 [29 ]; Ca2+ 振荡直

接引起水孔蛋白活性的振荡[30 ]; 除水孔蛋白基因 P IP2; 5在

冷处理时被激活外,大多数 P IP 基因受到冷胁迫时被抑制;

干旱胁迫对 P IP 表达也有上调和下调的控制;盐胁迫对水孔

蛋白基因的调节不显著; 水孔蛋白基因对ABA 的反应依个

体不同而不同,有人认为水孔蛋白的表达调控涉及ABA 依

赖型及ABA 不依赖型两种信号途径[31 ]; 在玉米根中特异表

达的 Zm T IP2- 3水孔蛋白基因在盐胁迫和水胁迫时其转录

水平上升,ABA 对其转录无影响,同时观察到其表达的白天

——夜晚振荡循环 [32 ]。

5. 2　时空特异性表达对水孔蛋白的调节

玉米根 cDNA 文库中发现的 Im P IP1- 5的表达有一个

白天——夜晚的振荡循环,显示这种调节有组织特异性 [10 ];

小萝卜的 PAQ 2 蛋白水平在绿色子叶或叶子中很高,但在萌

发下胚轴中却很低。PAQ 1; 2、VM 23在绿色果皮中很高,但

在未成熟种子里无分布[12 ]; 从野生马铃薯 (S otanum

chacaense B itto )生育器官中分离出一个受精诱导的水孔蛋

白 ScP IP2a,它的合成是受发育阶段调控的,其mRNA 在花

瓣近成热时逐渐减少,在花器中,伸长的花柱、雄蕊、受精后

的子房均有 ScP IP2a的强烈表达。花柱中的最大表达与花柱

快速伸长及表皮组织的形成相关,其mRNA 也在生长果实

中有强烈表达,持续在成熟发育细胞的膨胀中起作用 [14 ]; 有

显示水孔蛋白有一个运输通路使得它能从被生成地运至目

的地膜上——在核内体间转移,这在水孔蛋白调节上起着重

要作用[17 ]。

5. 3　通过调节水孔蛋白的活性来调节其功能

菠菜叶片质膜内在蛋白 PM 28A 受到磷酸化ö去磷酸化

的调节, C 端 Ser274 及第一个胞质环的 Ser15 是调节

PM 28A 活性的位点[11 ]; 郁金香花瓣中分离出的 31kD a 的

PM - AQ P 的活性受到磷酸化调节[15 ]; 天然 Α- T IP 胞质侧

含有 3个磷酸化位点 (Ser7、Ser23、Ser99) ,每个磷酸化位点

可独立调节 Α- T IP 转运活性,但不同位点对蛋白激酶及蛋

白磷酸酶的敏感性不同。其中 Ser7、ser99在 Α- T IP 活性调

节中更为重要,这可能由于它们更易被蛋白激酶及蛋白磷酸

酶接近的缘故。Α- T IP 通过磷酸化ö脱磷酸化调节着水孔蛋

白的开和关,进而缓解了种子吸胀时胞质渗透势的变化并控

制液泡体积;菠菜叶片质膜上的水孔蛋白的同源物的活性也

受磷酸化的调节,且 PM 28A 在体外的磷酸化需要亚mmo l

级Ca2+ 参与; 磷酸化的发生受质外体的水势影响,当质外体

的水势增加时, PM 28A 在 Ser274 的磷酸化程度也增加, 在

高的质外体水势情况下,有 50%以上的 PM 28A 在该位点被

磷酸化,这种现象解释了在水分亏缺时植物对水分的调节机

制,即当环境水分亏缺时质外体水势降低, PM 28A 的磷酸化

程度降低,活性减弱或水孔关闭,减少细胞的水分外流,从而

让植物有时间来合成积累渗透物质,以适应胁迫; 当环境水

势高时, PM 28A 再度磷酸化,水孔被开放。

6　水孔蛋白的功能

6. 1　水孔蛋白促进植物体内水分运输的功能

许多植物不同部位都分布有水通道蛋白,流经根中的水

有 70%～ 90%通过水通道蛋白来传输, 该途径是水进出细

胞的主要途径[1 ]。水分在植物体内的大量运输是通过维管系

统长距离运输实现的。根吸收的水分经过凯氏带进入导管,

茎、叶又从导管中获取水分,这些生理过程都有水孔蛋白的

参与。拟南芥中发现的水通道蛋白 ∆- T IP 主要存在于茎的

维管束中,作用是在幼嫩的维管束细胞中产生水的流动,而

在成熟的维管束组织中保持水的透性 [19 ]。水孔蛋白的主要

功能是通过增加渗透势或水力学导度来增加跨膜水流速

率[26 ]。P IP 及 T IP 共同协调细胞质渗透势来维持植物正常

的代谢过程,体内蛋白抑制及反义突变研究表明,水孔蛋白

对植物体内水分的大量流动很重要。从海洋植物中分离出两

种水孔蛋白编码基因 PoP IP1; 1和 PoT IP1; 1,通过在爪蟾卵

母细胞中表达说明它们具有水分运输的功能 [33 ]; 不同品种

的植物从遮荫处移至日光下,其根系水导度下降。究其原因

可知,此反应对H gC l2 很敏感,且与水孔蛋白密切相关的细

胞——细胞运水路径受到阻碍,反面证明了水孔蛋白的运水

功能[34 ]; 将 6个 R sP IP s和 2个 R sT IP s基因转入缺少内源

水孔蛋白基因的 Saccharom yces cerevisiae BT 5458中,通过

阻流层析对其酵母转化体中的膜水通透性进行了检测,得出

处理比对照分别高出 10倍和 5倍 (R sP IP s, R sT IP s) ,说明

水孔蛋白增加了膜水通透性,具有促进水运转的功能 [35 ]。

6. 2　水孔蛋白在种子萌发、开花生理等生理活动的功能

郁金香花瓣中分离出的 PM - AQ P 受到磷酸化的调

节, 使花瓣在低温时 (5℃)关闭,高温时 (20℃)开放,调节植

物的开花生理[15 ]。硼的吸收与液体的被动扩散及水通道介

导的水分跨膜转运极相关, 水孔蛋白的开张有利于硼的吸

收[36, 37 ]。Α- T IP 在种子成熟晚期积累,在种子萌发及幼苗初

期消失,取代它的是另外一种水孔蛋白 Χ- T IP。Α- T IP 的

存在及其磷酸化ö去磷酸化可以调节液泡的膨压及其融合,

而 Χ- T IP 则与幼苗初期生长细胞的伸长有关,它们共同在

种子成熟与萌发过程中精细地调控着细胞的渗透行为 [38 ]。

在拟南芥中发现的A thH 2 基因主要存在于分化细胞中及幼

嫩组织或器官中,而它在子叶及幼叶气孔的保卫细胞及其表

皮细胞中有很高的表达活性, 说明A thH 2 蛋白可能也参与

气孔运动[39 ]。从烟草基因文库中筛选出 15个与其有性生殖

有关的基因,体外表达证明其中两个为水孔蛋白编码基因,

而N tP IP2: 1是那个有效的水孔蛋白编码基因。显示其对花

粉粒附着在子房上的水合作用很重要,因为它促进了水分在

细胞间或组织间的运动[40 ]; 从菜花中获得的BobT IP26- 1
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广泛存在于伸展细胞中,虽然功能检测时其活性远不及在爪

蟾卵母细胞异源表达体系中高,但确知其编码的蛋白以植物

伸展细胞的液泡为作用对象,它不影响细胞的生长速率,但

可以扩大细胞的体积,猜测细胞体积的变大可能是由液泡体

积的扩大触发的[41 ]; 与野生型大米相比,转入大麦水孔蛋白

基因H vP IP2∶1的转基因大米,由于转入基因的过量表达

使得叶片CO 2 的导度增加了 40% ,并伴随CO 2 的吸收增加

了 14% ,气孔导度增加了 27% [42 ]。

6. 3　水孔蛋白在逆境调节中的功能

根系细胞中的水孔蛋白的活性在干旱时消失,水孔蛋白的

关闭能限制水分流失到干旱的土壤中,从而增加了植物对干旱

的耐受能力[27 ]。冷害情况下大米叶片水孔蛋白的表达受到了抑

制,说明水孔蛋白基因表达的变化对耐冷反应很重要 [29 ]。冻害

处理时,耐冷玉米 Z7的水孔蛋白对根系的水导贡献率很大,维

持了体内的水分运输,使得植物不至于结冻受到冷害 [43 ]。植物

受到盐胁迫时,其光合作用类型会从C3转变为CAM ,此时水

孔蛋白的含量也有所变化。叶细胞膜中水孔蛋白的含量下降,

根中基本保持不变。这一差异直接反映了逆境下叶中水孔蛋白

含量的变化与光合作用类型的变化相关[44 ]。

7　小　结

植物水孔蛋白的发现无疑使人们对水分在植物体内的

快速跨膜运输有了全新的认识,也为生物学及其相关领域开

辟了一条崭新的道路。目前,随着越来越多的植物水孔蛋白

的发现,其结构与功能也进一步明确了。但是仍然存在许多

问题,对水孔蛋白在植物体中的功能研究还只停留在体外研

究——爪蟾卵母细胞异源表达系统,它是否能反映水孔蛋白

在植物体内的真实功能呢?另外水孔蛋白的许多功能都是间

接推测的,没有直接的证据,怎样实现这一跨越呢?水孔蛋白

的合成途径是什么? 它的调控涉及多个大的方面,但真实的

精细调控是怎样实现的? 水孔蛋白是一个大家族,对它还需

深入而细致的研究。
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