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摘要: 质膜内在蛋白(PIPs)能促进水分及不带电分子的跨膜转运。当植物处于干旱、盐碱、低温和低氧等胁迫条件下, 由
于脱水等原因造成植物体内水分平衡被打破, PIPs在维持植物体内水平衡以及促进水分运输过程中起重要作用。本文综

述最新关于PIPs在各种逆境条件下作用的研究进展, 以期为PIPs研究提供参考。
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Advance in a Role of PIP Aquaporins under Adversity Condition
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Abstract: Plasma membrane intrinsic proteins (PIPs) can facilitate the transmembrane transportation of water 
and neutral molecule. When the plant suffers from the drought, salt and/or low temperature stress, the water 
balance is usually broken by the dehydration. PIPs play an important role in maintaining water balance and fa-
cilitating water transport. This paper reviews the latest progress on PIPs under various stress conditions and the 
provision of references for PIPs study is expected.
Key words: aquaporin; drought; low temperature; salt; water transport

植物在整个生命周期中, 经常受到各种环境

因子的影响。环境压力所导致的光合作用减少、

氧化损伤、激素变化及胁迫相关蛋白积累, 通常

会导致植物组织脱水。主要内在蛋白(major intrin-
sic proteins, MIPs)是存在于各类生物体中的一类

进化保守的蛋白质, 能够促进水和甘油等极性分

子的跨膜运输。质膜内在蛋白(plasma membrane 
intrinsic proteins, PIPs)是MIPs亚家族的一员, 介导

水分和中性分子的双向跨膜转运。在盐碱、干旱

等胁迫条件下, PIPs在促进植物水分运输和维持细

胞水分平衡方面发挥重要作用。

1  PIPs概述

1.1  PIPs的发现

1992年, Preston等(1992)在爪蟾卵母细胞中发

现CHIP28基因并分析其结构, 证明在哺乳动物的

肾脏细胞以及红细胞中除扩散吸水外, 细胞对水

仍具有渗透性。CHIP28属于MIP超家族蛋白, MIP
拥有6个跨膜螺旋, 除了具有水通道活性, CHIP28
和MIP也能构成具有选择性透过离子和不带电小

分子的通道。Maurel等(1993)发现γ-TIP对于水的

特异性传导。γ-TIP是位于液泡膜上的水通道蛋

白, 通过γ-TIP和细胞增大区域相关基因的表达, 发

现γ-TIP对于水的通透性与细胞生长有关。Kam-
merloher等(1994)通过利用哺乳动物表达系统和免

疫选择, 在非洲绿猴肾细胞(African-green-monkey 
kidney cell, COS)内发现5种相关联蛋白质。这些

蛋白质分子量为30.4~30.7 kDa, 并且属于MIP家
族。由于这些蛋白质位于质膜上, 第一次将这类

蛋白命名为质膜内在蛋白。

1992年, 人们在大量研究水运输功能的实验中

发现了PIP基因。此外, 有研究表明, PIPs除了具有

运输水的功能, 还具有运输一些小分子的能力, 包
括甘油、硼酸、尿素和CO2。随着研究的不断深

入, 越来越多PIPs的功能被发现。近期研究发现, 
PIPs除了其运输功能外, 也与植物生长相关联。

1.2  PIPs的结构及分类

1.2.1  PIPs的结构  MIPs是一个大且进化保守的家

族, 能够促进水和甘油等极性分子的跨膜运输。

MIPs家族中特异性运输水的蛋白称为水孔蛋白
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(aquaporin, AQP)。水孔蛋白根据其序列相似性, 
可将其分为5个亚型: PIPs (质膜内在蛋白)、TIPs 
(液泡膜内在蛋白)、NIPs (类NOD-26内在蛋白)、
SIPs (小的基本内在蛋白)、XIPs (X内在蛋白) 

(Park等2010; Danielson等2008; Chaumont等2001; 
Johanson等2001)。在这5种水孔蛋白亚家族中, 根
据其细胞定位, 最先定义的是PIPs和TIPs。由于

PIPs位于质膜上, 因此定义为质膜内在蛋白; TIPs
位于液泡膜上, 所以定义为液泡膜内在蛋白。目

前已发现的水孔蛋白中多数为PIPs。例如, 根据序

列同源性, 番茄(Solanum lycopersicum)中37种水孔

蛋白可被划分为18种PIPs、9种TIPs、6种NIPs、3
种SIPs和1种XIPs (Zhang等2013)。PIPs分子量约

为30 kDa, 等电点为9.0。对水孔蛋白的石英晶体

和氨基酸序列分析发现, PIPs具有6个跨膜α-螺旋

(TM1~TM6)和5个相连接的环(A~E环), 它的N-末
端和C-末端均位于细胞质侧的质膜上。位于第2
和第3个跨膜结构域之间的细胞质基质环(B环)和
位于第5和第6个跨膜结构域之间的细胞质基质环

(E环)构成疏水性短螺旋, 从相对的方向插入细胞

质中(图1) (Chaumont等2001)。B环和E环都包含

MIP家族高度保守的NPA (Asn-Pro-Ala)结构域, 2
个Asn构成一个最窄点为3 Å的水通道, 这种结构

是运输水和甘油的基础(Beitz等2004; Thomas等
2002; Sui等2001; Fu等2000)。

1.2.2  PIPs的分类  在高等植物中, PIPs分为两类: 
PIP1和PIP2。在拟南芥(Arabidopsis thaliana)和玉

米(Zea mays)中均发现13种亚型。根据Johanson等
( 2 0 0 1 )命名法 ,  P I P 1家族包括 5个成员 ,  为
PIP1;1~PIP1;5, PIP2家族包括8个成员, 被命名为

PIP2;1~PIP2;8。Li等(2013)通过对棉花(Gossypium 
hirsutum) PIPs多重序列及结构对比发现, PIP1s和
PIP2s均具有6个跨膜α-螺旋, 以及5个相互作用的

环, 并且都具有MIPs家族保守基序NPA。二者不

同的是, 与PIP2s相比, PIP1s具有更长的N-末端和

更短的C-末端。由于PIP2的C-末端具有更多的磷

酸化位点, 因此比PIP1更易发生磷酸化作用。此

外, PIP1和PIP2在氨基酸序列上也存在差异。PIP1
和PIP2在其保守的6个跨膜α-螺旋氨基酸残基及

NPA基序上具有特异的氨基酸改变。这种不同也

导致PIP1和PIP2在功能上的差异。Johansson等
(1998)通过爪蟾卵母细胞表达系统发现PIP2表现

出较强的水通道活性, 但PIP1却表现出较低的水通

道活性。

1.3  PIPs的功能

实验表明PIPs在多个物种中具有运输水的功

能。PIPs不仅能够运输水, 还能够运输其他小分子

物质, 包括甘油、尿素、CO2。此外, 还有研究表

明PIPs与植物氧化应激反应、损伤修复也存在关

联。除了运输功能外, 最近研究还揭示PIPs在促进

图1  水孔蛋白的结构模型

Fig.1  Model of the structure of an AQP
引自Chaumont等(2001)文献。矩形代表α-螺旋(TM1~TM6), 被5个环(A~E)所连接。2个螺旋域分别有一半从相对的方向插入细胞质

中, 构成了水孔蛋白的核心。B环和E环具有高度保守的NPA残基。
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植物细胞生长方面的相关作用。

所有的PIPs均具有保守的丝氨酸(serine, Ser)
残基, 它是蛋白质磷酸化作用位点。植物PIPs发挥

功能依赖磷酸化作用。Horie等(2011)用浓度为100 
mmol·L-1的NaCl对大麦(Hordeum vulgare)进行预

处理, 用激酶抑制剂处理大麦4 h后, 发现其水渗透

性明显下降; 在不加入NaCl时, 分用0、0.1、1.0、
1 0  m m o l · L - 1激酶抑制剂处理大麦发现 ,  0 . 1 
mmol·L-1抑制剂处理的大麦, 其根部水渗透率明显

下降。由此发现, 大麦PIPs在发挥水通道作用时需

要磷酸化作用的存在。PIPs包括PIP1和PIP2两个

亚型, 由于其氨基酸序列的特异性导致其结构存

在差异, 因此在植物体内也表现出不同功能。从

菠菜(Spinacia oleracea)中得到的SoPIP1在爪蟾卵

母细胞中表现出较低的水运输活力, 但PIP2的同源

蛋白质却表现出很强的质膜渗透性(Törnroth等
2006)。这种结果几乎在所有植物的水孔蛋白中得

到证实, 在拟南芥中也不例外。拟南芥PIP1亚型表

现出很低的水渗透性, 然而与PIP2相关的蛋白却是

高效的水通道蛋白。最近研究发现, 在卵母细胞

中玉米ZmPIP1;2与ZmPIP2s相互作用后会表现出

相应的水通道功能。当ZmPIP1;2与功能性水通道

蛋白ZmPIP2s在爪蟾卵母细胞中协同表达会增强

膜对水的通透性 (Chaumont等2005;  Fet ter等
2004)。在玉米中, 通过融合荧光蛋白实验证明了

PIP1s和PIP2s的位置与相互作用的特点。当单独

表达时, PIP1s融合蛋白停留在内质网上, PIP2s则
在质膜上; 当PIP1s与PIP2s协同表达时, PIP1s重新

定位于质膜上, 重新定位是由于蛋白质相互作用

导致的。实验数据表明, ZmPIP1s和ZmPIP2s的异

源低聚物是将PIP1s运载到质膜上并调节细胞渗透

性所必需的。此外, PIP1家族成员可以运输其他分

子 ,  包括甘油、硼酸、尿素、CO 2 (Gomes等
2009)。例如, 烟草中PIP1家族成员NtAQP1, 不仅

能介导甘油运输 ,  也能促进CO 2扩散。在比较

NtAQP1与AQP1调节气体运输能力的实验中发现, 
在红细胞和植物叶片细胞中二者均在质膜上表达, 
而且具有很高的CO2运输能力(Uehlein等2003; 
Biela等1999)。研究表明PIP1s对薄壁组织细胞中

CO2传导和光合作用调节机制的进化起到一定作

用。通过反义抑制和过表达AQP1能够影响CO2的

传导、光合作用和植物生长(Gomes等2009; Ue-
hlein等2008; Flexas等2006)。AtPIP2;1能够运输

H2O2, H2O2作为一种活性氧自由基(reactive oxygen 
species, ROS), 不仅与氧化应激反应也与植物受伤

反应或病原体攻击相关(Dynowski等2008)。此外, 
Li等(2013)还发现PIP2s的过表达能够促进棉花纤

维细胞的伸长。

2  PIPs与逆境胁迫

2.1  PIPs与干旱胁迫

当植物受到干旱胁迫, 植物蒸腾作用和根部

吸水开始减弱(Bréda等1995)。在干旱起始阶段, 
根部吸水能力制约着植物体吸水过程。根部吸水

能力的下降可以防止根部水分向土壤流失。然而

在不同的土壤层其干旱程度也不相同。浅层土壤

的干旱程度明显高于深层土壤, 因此植物土壤深

层根部组织比浅层组织对干旱的耐受性更强(Alsi-
na等2011)。一些植物能够从深层湿润土壤向浅层

干燥土壤的根部运输水分, 这种机制被称作液压

电梯, 这对于耐受干旱是至关重要的。

虽然在干旱条件下根部吸水能力会下降, 但在

某些特殊的干旱环境下, 根部吸水能力反而会上

升。Singh和Sale (2000)发现白三叶草(Trifolium re-
pens)植物在干旱处理后供给磷会提升根部吸水能

力。同样, Siemens和Zwiazek (2004)发现美洲山杨

树(Populus tremuloides)在中等干旱条件下(暴露在

高湿度容器内17 h), 表现出吸水能力的上调。这种

上调是干旱条件下土壤含水量仍高于根部含水量

时的吸水机制。尽管如此, 干旱条件下调节根部吸

水能力的水力学或化学信号仍处于未知阶段。

许多研究表明, 水孔蛋白PIPs可以部分调节

吸水能力。但是, 根据先前研究发现, 根部PIP的表

达与PIP蛋白丰度对干旱胁迫会产生不同应答。对

9种有代表性物种中的PIP基因在干旱条件下根部

组织中表达进行研究分析见表1 (Aroca等2012)。
在研究的37个PIP基因中, 15个为下调表达, 13个
为上调表达, 9个没有变化(Ruiz-Lozano等2009; 
Aroca等2007)。表达分析结果表明, PIPs丰度变化

在干旱条件下对吸水能力的调节作用并不明显。

有研究表明PIP基因在特定环境下具有特定功

能。Jang等(2007)发现, 在干旱条件下, 拟南芥中

PIP1;4和PIP2;5的过表达会导致水的快速流失, 从
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而延缓种子萌发, 阻碍幼苗生长。在寒冷条件下, 
拟南芥PIP1;4和PIP2;5过表达会促进植物种子的

萌发。Aharon等(2003)发现, 转基因烟草中, 外源

PIP基因过表达会提高烟草在正常环境中的生长活

力, 但并不改变在干旱和盐胁迫下的生长活力。

有研究发现干旱条件会影响根部组织中不同

PIP的表达。通常在干旱条件下, PIP2丰度会降低, 
同时PIP1蛋白发生积累(Jang等2007)。但是PIP蛋
白丰度与吸水能力之间没有明显联系。Zhang等
(2007)发现将麻疯树(Jatropha curcas)暴露在由聚

乙二醇模拟的渗透胁迫条件下, 在其根部质膜上

有PIP2蛋白的积累, 但是其根部吸水能力却下降。

这种矛盾可能是由于PIP蛋白在质膜上亚细胞定位

不同(质膜内陷)或者不同PIP蛋白沿着根轴的定位

不同所引起的。

2.2  PIP与低温胁迫

土壤低温是限制植物生长和作物产量的重要

因素。对寒冷土壤敏感的植物, 在温度降低的几

分钟内就会发生水摄取量减少。土壤低温通常会

伴随着较高的地表温度, 因此植物有较高的蒸腾

作用需求, 给生长带来困难。这种现象揭示了抗

旱与抗寒之间的关系。低温条件下水流动减少是

由于水粘性的增加以及跨膜间水运输受抑制所导

致的(Wan等2001)。与低温敏感的小黄瓜相比, 抗
旱作物黑籽南瓜(Cucurbita ficifolia)在低温条件下

根部细胞渗透系数不发生变化, 表明植物维持跨

膜水分运输的能力对于抗寒是至关重要的(Lee等
2009, 2008)。植物跨膜间水分运输是由水孔蛋白

所调节, 它是水分及其他中性小分子的通道。

Lee等(2012)研究发现, 拟南芥中PIP2;5过表

达植株的茎叶和根部生长与野生型植物相比对低

温有更强的耐受性。在适宜环境下 ,  PIP1;4和
PIP2;5等关键水孔蛋白的表达对植物作用很小; 但
在低温条件下, 对植物抗寒却起到重要作用。在

10 ℃时, PIP2;5过表达的拟南芥茎叶和根部具有

较高的生长率, 这表明PIP的表达量与低温限制拟

南芥生长有关。由于低温造成的根部细胞渗透系

数下降可由Ca(NO3)2和磷酸酶抑制剂缓解, 这表明

低温对水运输调控可能与依赖钙离子的PIP蛋白磷

酸化/去磷酸化作用相关。这些结果显示植物应答

低温胁迫与水孔蛋白介导的水分运输相关, 对低

温敏感植物的根部摄水与PIP蛋白磷酸化/去磷酸

化紧密相联。

研究发现, 延长一些抗寒植物在低温下的处

表1  干旱胁迫对在不同实验设置及不同物种中PIP基因表达、蛋白丰度和导水率的影响

Table 1  Summary of drought stress effects on PIP gene expression, protein abundance, and hydraulic conductivity
in different experimental set-ups and plant species

  物种          处理方法                 PIP转录      蛋白调控
       导水率/      

参考文献
	 	 	 	 μL·s-1·g-1·MPa-1

拟南芥 250 mmol·L-1甘露醇处理 AtPIP1;3, 1;2, 2;1, 2;5上调表达;   — — Jang等2004
 2~24 h AtPIP1;1, 1;2, 1;5, 2;2, 2;3, 2;4, 
  2;6, 2;7, 2;8下调

莴苣 75%土地含水量处理7 d LsPIP2下调 — 下降 Aroca等2008
冬葡萄× 对照组气孔导度的55%~ VvPIP1;1, 1;2, 2;1不变 — — Galmés等2007
沙地葡萄 18%处理7 d
烟草 PEG6000处理24 h NtPIP1;1, 2;1下调; NtAQP1 — 下降 Mahdieh等2008
  (PIP1)上调 
菜豆 干旱处理4 d PvPIP1;1不变; PvPIP1;3, 2;1 PIP1s上调;  下降 Aroca等2007
  上调; PvPIP1;2下调 PIP2s下调

葡萄 干旱处理8~10 d VvPIP2;2不变; VvPIP1;1上调 — 整个根部下降,  Vandeleur等2009
    细胞水平上升

水稻 20%PEG处理10 h OsPIP1;3上调 上调 — Lian等2004
玉米 干旱处理4 d ZmPIP1;1上调; ZmPIP2;5, 2;6下 ZmPIP1;2不变;  不变 Ruiz-Lozano等
  调; ZmPIP1;2, 1;5, 2;1, 2;2不变 ZmPIP2;1, 2;5下调  2009
陆地棉 不同浓度PEG处理 GhPIP1;1, 2;1上调; GhPIP2;2不变 —  Li等2009

　　参考Aroca等(2012)文献并作修改。
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理时间 ,  其根部渗透系数会恢复到正常生长水

平。Aroca等(2001)根据HgCl2实验发现这种细胞

渗透系数的恢复是由于水孔蛋白活性的增加所导

致的。Matsumoto等(2009)通过化学方法处理水稻

(Oryza sativa)使其失去抗寒能力, 发现PIP1与植物

抗寒能力紧密相关。在4 ℃低温处理条件下, Os-
PIP1;3过表达能够提升水稻的抗寒能力。研究者

还发现虽然PIP1;3的水渗透性低于OsPIP2;2和Os-
PIP2;4, 但PIP1;3与二者相互作用后会明显提升Os-
PIP2;2或OsPIP2;4的水渗透性。因此, 水稻中PIP1
与PIP2相互作用会显著提升植物的抗寒能力。水

孔蛋白磷酸化作用通过维持其水孔通道的开放状

态来增加水孔蛋白活性。当PIPs大量积累时, 处于

低温条件生长的植株在高温条件下测定其细胞渗

透系数, 发现其数值高于一直在较高温度下生长

的植株。Matsumoto等(2009)发现PIP1过表达水稻

植株比野生型对寒冷有更强的耐受性。因此, PIP
对于植物抗寒至关重要。

PIP对于植物抗寒是必不可少的, 它对于维持

低温条件下植物吸水和避免植物叶片脱水尤其重

要。另外, PIP在维持质膜完整性和饱和脂肪酸含

量等方面也发挥作用。

2.3  PIPs与盐胁迫

土壤盐分是限制作物产量的主要因素。这一

点在干旱和半干旱地区表现得十分明显。由于在

这些地区中, 用于种植的土地所含的水和其灌溉

用水均含有大量盐分。通常盐胁迫会限制植物的

正常生长, 由于渗透压力和毒性效应导致根系吸

水下降是造成植物生长受限的主要因素。

Horie等(2011)分别用100、200、300、400 
mmol·L-1 NaCl处理大麦, 观察大麦根部以及茎叶

的生长, 在0、2、4、8、12、24 h检测PIP表达量, 
发现在加入100 mmol·L-1 NaCl时生长不受抑制, 10
种大麦HvPIP基因表达与对照组相比较也没有明

显差异; 当NaCl大于200 mmol·L-1时, 大麦生长受

到明显抑制 ,  同时 ,  HvPIP1;2、HvPIP1;3、
HvPIP1;4、HvPIP2;1、HvPIP2;2和HvPIP2;3在
200 mmol·L-1 NaCl处理4 h后, 其表达量明显下

降。由此可见, 在盐胁迫条件下, 这6种PIP表达量

的下降使得大麦无法维持正常生长。有研究发现, 
当拟南芥在NaCl浓度为60 mmol·L-1时, 在开始阶

段, 其细胞渗透系数出现明显下降; 当持续时间达

到3 d后, 其细胞渗透系数会部分恢复。在盐胁迫

条件下, 质外体途径受到抑制, 因此这种恢复是由

于细胞到细胞水运输途径的增强所造成的。长时

间盐处理会导致根部细胞PIP蛋白大量积累, 从而

促进细胞到细胞的水运输途径(Muries等2011; 
Marulanda等2010)。López-Pérez等(2009)发现, 将
西兰花(Brassica oleracea)根部用80 mmol·L-1 NaCl
处理5 d后, 根部质膜的不饱和脂肪酸含量有所增

加, 质膜流动性增强, 这对于PIP功能发挥起到促进

作用。在植物响应盐胁迫条件的最初阶段, 根部

细胞渗透系数下降可能是由于盐胁迫造成的渗透

震扰或离子效应使PIP蛋白活性下降所导致的; 当
胁迫持续几天后, 根部渗透系数恢复, 这是由于渗

透调节和PIP蛋白活性的增强(图2) (Aroca等2012)。
Liu等(2013)研究发现, OsPIP1;1过表达会增强水

稻对盐胁迫的耐受性。通过免疫电镜技术发现, 
OsPIP1;1位于质膜和内质网上。Luu等(2012)发现

细胞内存在着质膜与内质网之间本底水平PIPs循
环, 当植物处于盐胁迫条件下会促进PIPs向质膜循

环。盐胁迫是否会改变OsPIP亚细胞定位还有待

进一步研究。

3  PIPs的合成及运输

PIPs在细胞内合成、运输、循环对于植物抵

抗胁迫十分重要。PIPs一般在内质网中合成, 运输

至质膜上发挥其生物学功能。在紫罗兰(Matthiola 
incana)中, PIPs在粗面内质网中合成后, PIP2与
PIP1形成异源/同源低聚物。PIP2s在其N-末端存

在一个由COPII外壳蛋白复合体的亚单位Sec24组
成的一个二元基序(DxE)复合物。PIPs低聚物通过

高尔基体和高尔基体运输网(TGN)运输, 进入分泌

囊泡(SVs)中, 最后运输至质膜(PM)上。PIPs通过

融合蛋白SYR121的介导嵌合到质膜上。PIPs在质

膜上位置是不同的, 通过脂筏能够进入和离开质

膜。PIPs在质膜上内在化定位是由环境压力或信

号分子所引起的, 如盐、水杨酸、H2O2, 或者是由

PIPs基本循环所导致。细胞共同存在内网格蛋白

和脂筏所介导的內吞作用, 但其控制PIPs的内在化

是由细胞环境所决定的。PIPs的基本循环通过以

下程序完成: (1) PIPs的C-末端出现Yxxφ基序形成

网格蛋白覆盖的囊泡; (2)脂筏介导的内吞作用。
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由于披网格蛋白小泡(CCVs)在TGN中的萌发不被

蛋白覆盖, 使得CCVs在再循环内体中成熟, 从而导

致PIPs一旦进入囊泡中后, 在其重新运输回质膜前

被传递至TGN中, PIPs离开TGN后再运输至多泡小

体(MVB)或者降解前会被运输至成熟的TGN中, 
其成熟标志是具有分选连接蛋白(sorting nexin 1, 
SNX1)标签。盐胁迫会导致PIPs去磷酸化和内在

化。干旱胁迫会诱导泛素酶E3表达, E3泛素酶会

在PIPs上加上泛素组群U, 随后通过泛素途径被降

解(Hachez等2013)。
大量研究证明, 水孔蛋白在植物响应环境胁

迫过程中表现出主要作用。PIPs在质膜上运输和

丰度的调节是植物快速适应环境改变的重要途

径。盐胁迫会导致细胞渗透系数下降, 在细胞水

平表现为质壁分离和内在化, 这种内在化是细胞

内吞作用增强引起的(Geldner等2003)。盐胁迫对

拟南芥PIPs的作用是由作用强度和持续时间所决

定的, 主要会导致细胞内PIPs的重定位和质膜上

PIPs循环率的改变(Boursiac等2008; Martinière等
2012)。用100 mmol·L-1 NaCl处理拟南芥45 min和
2 h后出现包含AtPIP2;1的细胞内部结构(Boursiac
等2005)。当用150 mmol·L-1 NaCl处理45 min后, 在
细胞内的囊泡结构中发现大量AtPIP2;1积累(Bour-

siac等2008)。Boursiac等人的实验证明, 当盐胁迫

强度较大且时间较长时会引起PIP蛋白大量积累。

由于PIP蛋白积累, 植物能快速适应环境改变, 并且

对环境胁迫做出响应。对拟南芥根部细胞在正常

环境和盐胁迫下PIP蛋白循环过程进行研究发现, 
在盐胁迫下AtPIP2;1的循环速率显著增加(Marti-
nière等2012; Boursiac等2005; Luu等2012)。由以

上研究结果可见, 短时间、低强度盐胁迫并不会

大量积累PIP蛋白, 而是加快细胞内PIP蛋白循环, 
使其定位于质膜上发挥功能; 长时间、高强度的

盐胁迫不仅会加快PIP蛋白循环速率, 同样会加快

合成PIP蛋白, 从而应对盐胁迫环境对植物产生的

刺激, 使植物快速适应胁迫环境。无论在盐胁迫

条件还是施加水杨酸均会导致细胞内H2O2的积累, 
表明H2O2诱导PIPs的细胞内重定位, 它是调节质膜

渗透性从而应答环境胁迫的一种重要的信号分子

(Martinière等2012)。
PIPs的运输调节是制约PIP蛋白能否运输至质

膜并发挥其功能的关键因素。翻译后的修饰对于

PIP蛋白发挥其作用显得尤为关键。通常水孔蛋白

在质膜上以四聚体形式存在。有研究发现, PIP1和
PIP2的相互作用使得PIP1s从内质网重新定位于质

膜上 ,  从而调节细胞质膜的水渗透性(Fetter等

图2  根部细胞导水率对盐胁迫的应答

Fig.2  Diagram representing root hydraulic conductivity responses to salt
引自Aroca等(2012)文献。
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2004)。另外, 通过SDS-PAGE实验发现, PIPs通常

形成二聚体。这是由于PIPs的细胞外的A环上存

在着一个保守的半胱氨酸残基。突变分析发现这

个残基在形成连接两个单体的二硫键桥过程中起

作用(Gerd等2012)。但是该半胱氨酸残基的突变

并未抑制Z m P I P单体间的相互作用 ,  突变的

ZmPIP2s与野生型相比较, 其二聚体更不稳定, 表
明二硫键并不是PIPs间相互作用所必需的, 而是维

持质膜上低聚物稳定性所必需(Gerd等2012)。最

近研究表明, PIP四聚体可以由1~4个独特的亚型所

构成 ,  说明四聚体包括同源/异源二聚体。不同

PIPs包含的四聚物可能会调节其活性或者其通道

的特异性。例如, 在酵母中一元表达发现, 四聚体

的构成会影响烟草NtPIP2 ;1的运输活性以及

NtAQP1的CO2通道的特异性(Hachez等2013)。
此外, 磷酸化作用也会对PIPs的运输产生影

响。在盐胁迫条件下, 拟南芥中AtPIP2;1的C-末端

Ser283的磷酸化会调节其向质膜运输和内在化。

在哺乳动物中, 水孔蛋白的磷酸化作用在调节其

由囊泡向质膜运输起到主要作用。

4  展望

随着水孔蛋白研究的深入及技术的发展, PIPs
在环境胁迫下的功能也越来越明确, 显示出PIPs在
胁迫条件下介导水分运输的重要性。但对于PIPs
仍存在诸多尚待研究的问题。例如, PIPs的磷酸化

会影响其向质膜运输以及形成, 但是控制PIPs磷酸

化关键位点和发生磷酸化位点的数量仍不明确, 通
过定量蛋白质组学分析能够发现环境改变时控制

PIPs运输的关键残基(Prak等2008); 控制PIPs磷酸化

作用和转录前的调控机制, 如二硫键的形成、泛素

化的关键因子仍处于未知阶段, 对于胁迫环境下

PIPs在质膜上的膜受体和调节机制尚待研究; 虽然

在拟南芥、玉米、水稻等植物中对PIPs的研究较

为透彻, 但不同物种在系统发育过程中必然存在差

异, 因此也必然存在物种特异性的PIPs调节机制, 
对于介导PIPs调节机制的关键因子研究是至关重

要的(Besserer等2012); 现阶段研究发现在拟南芥、

玉米、水稻中存在着与PIPs相互作用的蛋白网, 但
它们之间的特异性相互作用有待进一步研究。此

外, 为了进一步研究PIPs在环境胁迫条件下所表现

出的功能, PIPs表达下调的突变体在未来研究中须

应用更加广泛。我们要明确不同PIPs在什么组织

细胞内表达, 从而构建PIPs表达特异的突变体, 这
将有助于对PIPs进行更透彻的研究。
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