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摘  要：【意义】植物水通道蛋白（aquaporin，AQP）不仅是水分跨膜运输的关键通道，还参与尿素、NH3、

CO2 等多种溶质和气体的跨膜转运，是连接植物水分、养分与气体交换的重要分子节点。然而，AQP 在水–肥–气
协同运输中的系统整合机制迄今缺乏全面总结，限制了对作物资源高效利用与抗逆调控网络的深入理解。因此，系

统梳理 AQP 的多功能分工、组织定位与动态调控机制，对揭示植物水–肥–气一体化运输的分子基础具有重要理论

意义和应用价值。【进展】基于 51 种植物基因组中 2 134 个 AQP 家族成员的比较基因组学分析，结合非洲爪蟾卵

母细胞、酵母异源表达体系及拟南芥、水稻、玉米等植物的遗传生理证据，发现 AQP 家族规模受全基因组多倍化

与生境适应双重驱动；耐旱物种中 PIP 和 TIP 亚家族显著扩张，豆科 NIP 明显富集，而 XIP 在禾本科等支系中完

全丢失。结构上，AQP 四聚体中央疏水孔是 CO2 的优先扩散路径，单体 NPA 孔道负责水和尿素等小分子转运。

功能上，质膜定位的 PIP 协同水分吸收与光合 CO2 供给，液泡膜 TIP 参与尿素贮存与 H2O2解毒，NIP 则介导根系

尿素、NH3及硼、硅的摄取。磷酸化修饰是动态协调的核心开关：AtOST1/AtBAK1 对 AtPIP2;1 的磷酸化可同步增

强气孔 CO2 导度与水分运输效率；干旱胁迫下 ABA 信号关闭水通道但维持中央孔 CO2 通透，实现“节水保碳”。
过表达 OsPIP1;3、ZmPIP2;5 等基因可显著提升植株水分利用效率、氮素吸收和净光合速率。综上，植物 AQP 通

过亚家族功能分工与磷酸化等动态调控，构成水–肥–气一体化运输网络的分子枢纽。【展望】未来研究应进一步整

合冷冻电镜、分子动力学模拟和单细胞时空组学等技术，深入解析 AQP 底物选择性、门控机制及其在细胞和器官

尺度的精细调控网络。同时，应加强利用基因编辑与合成生物学等手段对 PIP、TIP、NIP 等关键成员进行精准改

造，以创制水–肥–气协同高效、抗逆性强的作物新种质，推动 AQP 功能研究从模式植物向主要作物育种应用转化。 
关键词：植物水通道蛋白；水分运输；营养吸收；气体交换；分子机制 
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Abstract: [Significance] Plant aquaporins (AQPs) are not only key channels for transmembrane water transport 

but also facilitate the transport of urea, NH3, CO2, and other nutrients and gases, serving as crucial molecular nodes 
linking water, nutrient, and gas exchange in plants. However, the systemic integration mechanisms of AQPs in coor-
dinated water–nutrient–gas transport have not been comprehensively summarized, limiting an in-depth understanding 
of crop resource use efficiency and stress regulatory networks. Therefore, systematically elucidating the multifunc-
tional specialization, tissue localization, and dynamic regulation of AQPs is of great theoretical and applied significance 
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for revealing the molecular basis of integrated water–nutrient–gas transport in plants. [Progress] Based on a compara-
tive genomic analysis of 2 134 AQP family members identified from 51 plant genomes, combined with evidence from 
Xenopus oocyte and yeast heterologous expression systems and genetic and physiological studies in Arabidopsis, rice, 
maize, and other plants, it has been established that AQP family size is driven by both whole-genome polyploidization 
and habitat adaptation. In drought-tolerant species, the PIP and TIP subfamilies are significantly expanded; NIPs are 
markedly enriched in legumes; and XIPs are completely lost in grasses and certain other lineages. Structurally, the 
central hydrophobic pore of the AQP tetramer is the preferential diffusion pathway for CO2, whereas the monomeric 
NPA pore is responsible for the transport of water, urea, and other small molecules. Functionally, plasma mem-
brane-localized PIPs coordinate water uptake and photosynthetic CO2 supply; tonoplast-localized TIPs participate in 
urea storage and H2O2 detoxification; and NIPs mediate root uptake of urea, NH3, boron, and silicon. Phosphorylation 
acts as a core switch for dynamic coordination: phosphorylation of AtPIP2;1 by AtOST1/AtBAK1 can simultaneously 
enhance stomatal CO2 conductance and water transport efficiency. Under drought stress, ABA signaling closes water 
channels while maintaining CO2 permeability through the central pore, thereby achieving water conservation while 
sustaining carbon assimilation. Overexpression of OsPIP1;3, ZmPIP2;5, and other genes significantly improves plant 
water use efficiency, nitrogen uptake, and net photosynthetic rate. Taken together, through subfamily functional spe-
cialization and dynamic regulation such as phosphorylation, plant AQPs constitute molecular hubs of an integrated 
water–nutrient–gas transport network. [Prospect] Future studies should further integrate cryo-electron microscopy, 
molecular dynamics simulations, and single-cell spatiotemporal omics to dissect AQP substrate selectivity, gating 
mechanisms, and their fine regulatory networks at cellular and organ scales. Meanwhile, precision engineering of key 
PIP, TIP, and NIP members through gene editing and synthetic biology should be strengthened to create crop 
germplasm with coordinated high water–nutrient–gas use efficiency and enhanced stress tolerance, thereby promoting 
the translation of AQP functional studies from model plants to breeding applications in major crops. 

Keywords: plant aquaporin; water transport; nutrient uptake; gas exchange; molecular mechanism 
 
水是植物细胞内物质运输的重要溶剂，植物生

长发育及各种生理生化代谢过程都必须在有水的环

境中进行，因此，植物与环境之间的水分交换是植

物赖以生存的关键。随着生物学研究的发展，人们

在认识生物膜基本结构的基础上，发现水分子可经

由特定的孔道蛋白穿过生物膜进入细胞，并于 1997
年将这种蛋白命名为水通道蛋白 1（aquaporin 1，
AQP1）[1]。近年来，在拟南芥（Arabidopsis thaliana）、
陆地棉（Gossypium hirsutum）、大白菜（Brassica 
rapa）、毛果杨（Populus trichocarpa）、亚麻（Linum 
usitatissimum）、大豆（Glycine max）、甘蓝（Brassica 
oleracea）、橡胶树（Hevea brasiliensis）等多种植物

中均已鉴定到 AQP，其家族成员总数多达 50 余   
种 [2]，表明 AQP 在高等植物中具有高度的多样性

与丰富的种类。 
AQP 属于主要内在蛋白超家族 MIPs（major 

intrinsic proteins）[3]，除了通过特异性孔道转运水分

外，还能介导小的中性分子和气体（如甘油、尿素

等中性小分子；O2、CO2、NH3等气体；硼、硅等养

分元素）的快速跨膜运输[4]。根据氨基酸序列相似性

等特征，可将 AQP 家族划分为 7 个大类，依次为：

质膜内在蛋白 PIPs（plasma membrane intrinsic pro-
teins），亚细胞定位于质膜，主要促进尿素、H3BO3

的转运[5]；液泡膜内在蛋白 TIPs（tonoplast intrinsic 

proteins），亚细胞定位于液泡膜，主要参与尿素和

H2O2的转运[6]；类根瘤素26膜内在蛋白NIPs（nodulin 
26-like intrinsic proteins），主要定位于质膜，也存在

于豆科植物固氮共生根瘤的类菌体周膜上，主要参

与尿素、NH3 的转运[7]；小的碱性膜内在蛋白 SIPs
（small basic intrinsic proteins），主要定位于内质网

膜，是植物水通道蛋白中分子量最小的成员[8]；X 膜

内在蛋白 XIPs（X intrinsic proteins），主要定位于质

膜，参与不带电底物的运输[9]；以及混合膜内在蛋白

HIPs（hybrid intrinsic proteins）和类 GlpF 膜内在蛋

白 GIPs（glpF-like intrinsic proteins）[10]。 
自 2000 年首次解析出 AQP 的原子结构以来[11]，

人们对经典 AQP 单体的结构认识逐步深入。经典

AQP 单体的分子量约为 21～32 kDa，其核心结构由

6 个跨膜 α-螺旋（TM1–TM6）和连接这些螺旋的 5
个环区（Loop A–E）构成。该结构包含高度保守的

NPA 基 序 （ 天 冬 酰 胺 – 脯 氨 酸 – 丙 氨 酸 ，

Asn-Pro-Ala），两个 NPA 基序所在环区的二级结构

相互靠近，形成狭窄的孔道[12]，构成了广为人知的

“沙漏模型”[13]。参与 CO2 运输的 AQP 在拥有两个

保守 NPA 基序的基础上，还具备赋予底物选择性的

ar/R 结构（由 Phe、His、Thr、Arg 组成的 F-H-T-R）
和 Froger 位置（特征序列 X-S-A-F-W）[14]。尽管每

一个 AQP 单体本身即可作为功能性孔道，但在天然
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状态下它们更倾向于组装成四聚体[15]。因此，在植

物中，AQP 四聚体内单体间的相对聚拢角度和拓扑

结构差异所形成的构象多样性，会赋予 AQP 独特的

功能，进而可能导致不同植物对环境产生适应性 
差异[16]。 

因此，AQP 三维结构的解析，尤其是对其选择

性过滤器（如芳香族/精氨酸区域和 NPA 基序）的

深入认识，为揭示该类蛋白运输水分及多种小分子

底物的分子机制提供了关键基础。AQP 是植物应对

生物和非生物胁迫（如干旱、盐害、病原侵染）防

御反应体系中的重要组分，通过精细调控细胞内外

水势、渗透物质及信号分子的跨膜转运，在复杂的

环境响应网络中发挥整合性功能，并广泛参与植物

的生长发育与代谢调节[17]。近年来，相关研究主要

聚焦于 AQP 在水分运输、养分吸收或气体交换等单

一方面的作用，而关于 AQP 在水–肥–气协同运输过

程中的系统整合功能，尚缺乏全面的总结与评述。

本文围绕 AQP 在植物细胞中的水分跨膜运输、养分

（如氮、硅、硼等）转运以及气体（如 CO2、NH3）

交换 3 个核心方面，系统阐述其生物学功能与分子

机制，并梳理当前最新研究进展，以期为深入理解

AQP 介导的多物质协同运输网络提供参考。 

1  植物水通道蛋白的生物学功能研究进展 

1.1  植物水通道蛋白水分运输功能 
为全面了解植物 AQP 的全基因组鉴定与分类，

我们收集了 51 种植物的 AQP 家族信息。其中，江

南卷柏（Selaginella moellendorffii）[18]的 AQP 数量

最少，仅为 17 个；甘蓝型油菜（Brassica napus）[19]

最多，达 121 个。不同物种间 AQP 数量的显著差异

可能与其演化历史和干旱适应机制相关，PIP 和 TIP
亚家族在高等植物中表现出更为明显的拷贝数扩张

和干旱响应特征[20]。拟南芥全基因组序列的公布为

深入解析植物基因家族的分布、特征和演化奠定了

基础。 
在小立碗藓（Physcomitrella patens）基因组中共

鉴定到 22 个 AQP，该研究还发现了两个新的 AQP
亚家族，即 HIP 和 GIP[10]。小立碗藓是首批完成基

因组测序的陆地植物之一，在进化研究中意义重大，

相关结果往往能反映早期陆地植物的特征。XIP 是最

后被鉴定的 AQP 亚家族，可进一步分为 XIP1、XIP2、
XIP3 和 XIP4 亚组[21-22]。XIP 成员在维管和非维管植

物中均有发现，例如小立碗藓[23]与江南卷柏[18]分别

含有 2 个和 3 个 XIP 基因。水稻（Oryza sativa）全

基因组鉴定共检出 33 个 AQP 基因，分属 PIP、TIP、

NIP 和 SIP 四大亚家族，但缺失 XIP 亚家族。基因重

复和保守结构域分析表明，这些 AQP 受到进化选择，

并在多种激素及非生物胁迫下呈现显著的表达变

化，提示它们在水分利用效率和抗逆性中发挥重要

作用[24]。目前，多数植物 AQP 家族的全基因组鉴定

均以水稻和拟南芥的 AQP 序列为查询序列。鉴于部

分 AQP 亚家族在拟南芥和水稻进化过程中发生了丢

失，要完整鉴定某一物种的全部 AQP 家族成员，应

同时参考其他物种的 AQP 信息[22]。例如，整个 XIP
亚家族在拟南芥、水稻、高粱和谷子等物种中均已

缺失（表 1）。值得注意的是，大多数 NIP 和 XIP 水

通道蛋白被预测定位于细胞质膜；在非洲爪蟾卵母

细胞或酵母模型中的异源表达功能验证显示，它们

对不带电荷的中性小分子表现出高转运活性，而非

主要负责水分运输[9]。 
植物对各种非生物胁迫的生理响应可通过改变

AQP 的表达来实现（表 2），其中提高水分利用效率、

增强养分吸收以及促进气体交换具有重要意义。在

过表达 AQP 基因的植物中，阐明调控 AQP 功能的

分子机制十分关键[110]。例如，在盐胁迫下，小麦过

表达 TdPIP2;1 可提高发芽率和生物量，从而促进植

株生长[76]；番茄过表达 MdPIP1;3 能通过增加根系

导水率，增强对土壤水分亏缺所致渗透胁迫的抗性，

并增大果实体积、提高耐水分胁迫能力[62]；玉米过

表达 ZmPIP2;5 后，在停止浇水 3～4 d 的干旱胁迫

下，叶片通过促进气孔关闭减少水分散失，进而维

持较大的叶片伸长率，有利于生长[81]。由此可见，

过表达不同 AQP 亚型的转基因植物对特定胁迫的

响应，取决于其根系吸水能力的增强、AQP 在调控

蒸腾失水中的作用以及维持 CO2同化的能力。最新

研究表明，水通道蛋白 OsPIP2;4 在水稻根系中表

达，其功能缺失会显著降低根系水分运输能力，表

明 OsPIP2;4 在根系水分吸收和径向运输中发挥基

础且不可替代的调控作用[111-112]。 
越来越多的证据表明，植物 AQP 基因的表达受寒

冷、干旱和盐胁迫等多种非生物胁迫的精细 
调控[13,87,113]。跨物种全基因组分析进一步揭示，PIP2、
TIP1 和 TIP4 亚簇在干旱胁迫下呈现显著的表达响

应，提示这些亚型在水分运输与环境适应中发挥关

键作用[20]。对西瓜 8 个 ClPIP 基因在低温和盐胁迫

下的表达定量检测显示，ClPIP1;1、ClPIP1;3 和

ClPIP2;6 在两种胁迫下均表达上调，暗示这些 PIP
成员在植物耐寒和耐盐中具有重要功能[39]。类似结

果也在小果野蕉（Musa paradisiaca）[47]、鹰嘴豆

（Cicer arietinum）[42]和芜菁（Brassica rapa）[51] 
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表 1  不同植物中水通道蛋白的分类 
Table 1  Classification of aquaporins in different plant species 

植物种类 拉丁文名 PIP TIP NIP SIP XIP AQP 参考文献 
江南卷柏 Selaginella moellendorffii 3 2 8 1 3 17 [18] 
野豌豆 Vicia sativa 4 6 7 4 0 21 [25] 
大麦 Hordeum vulgare 11 7 4 0 0 22 [26] 

小立碗藓 Physcomitrella patens 9 4 5 2 2 22 [10] 
凤梨 Ananas comosus 7 8 7 1 0 23 [22] 

大叶藻 Zostera marina 4 8 8 5 0 25 [27] 
毛竹 Phyllostachys edulis 10 6 8 2 0 26 [28] 
甜菜 Beta vulgaris 7 8 9 3 1 28 [29] 

二穗短柄草 Brachypodium distachyon 10 10 7 1 0 28 [23] 
番木瓜 Carica papaya 10 7 7 2 2 28 [30] 
葡萄 Vitis vinifera 8 11 8 2 0 29 [31] 
桃 Prunus persica 7 8 9 3 2 29 [30] 
油棕 Elaeis guineensis 9 10 9 2 0 30 [30] 
甜瓜 Cucumis melo 12 8 8 2 1 31 [32] 
玉米 Zea mays 13 11 4 3 0 31 [33] 

麻风树 Jatropha curcas 9 9 7 4 3 32 [34] 
水稻 Oryza sativa 11 10 10 2 0 33 [35] 

大花荠 Capsella grandiflora 13 9 9 3 0 34 [36] 
柑橘 Citrus sinensis 8 11 9 3 3 34 [37] 

拟南芥 Arabidopsis thaliana 13 10 9 3 0 35 [38] 
西瓜 Citrullus lanatus 16 8 8 2 1 35 [39] 

淡红荠 Capsella rubella 14 11 9 3 0 37 [36] 
盐芥 Eutrema salsugineum 14 11 9 3 0 37 [36] 
蓖麻 Ricinus communis 10 9 8 4 6 37 [40] 

克莱门橙 Citrus clementine 14 10 9 3 1 37 [30] 
琴叶拟南芥 Arabidopsis lyrata 13 12 10 3 0 38 [36] 

黄瓜 Cucumis sativus 19 8 9 2 1 39 [41] 
欧洲云杉 Picea abies 18 6 13 2 0 39 [30] 
野草莓 Fragaria vesca 10 9 14 4 2 39 [30] 
鹰嘴豆 Cicer arietinum 8 13 15 4 0 40 [42] 
木豆 Cajanus cajan 12 13 10 4 1 40 [30] 
菜豆 Phaseolus vulgaris 12 13 10 4 2 41 [43] 
高粱 Sorghum bicolor 14 13 11 3 0 41 [44] 
木薯 Manihot esculenta 14 13 9 2 4 42 [45] 
甘蔗 Saccharum officinarum 24 13 3 2 0 42 [46] 
小米 Setaria italica 12 15 12 3 0 42 [23] 
香蕉 Musa acuminata 18 17 9 3 0 47 [47] 
番茄 Solanum lycopersicum 14 11 12 4 6 47 [48] 

马铃薯 Solanum tuberosum 15 11 10 3 8 47 [21] 
橡胶树 Hevea brasiliensis 15 17 9 4 6 51 [34] 
亚麻 Linum usitatissimum 16 17 13 2 3 51 [49] 

毛果杨 Populus trichocarpa 15 17 11 6 6 55 [50] 
花椰菜 Brassica oleracea 24 15 14 4 0 57 [36] 
芜菁 Brassica rapa 22 16 13 6 0 57 [51] 

雷蒙德氏棉 Gossypium raimondii 26 13 10 6 3 58 [52] 
大豆 Glycine max 22 23 13 6 2 66 [53] 

柳枝稷 Panicum virgatum 21 20 23 4 0 68 [23] 
陆地棉 Gossypium hirsutum 28 23 12 7 1 71 [54] 
烟草 Nicotiana tabacum 29 35 3 5 4 76 [55] 

油橄榄 Olea Europaea 28 25 14 6 5 78 [56] 
甘蓝型油菜 Brassica napus 43 35 32 11 0 121 [19] 
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表 2  不同物种水通道蛋白基因的生理功能 
Table 2  Physiological roles of aquaporins in different species 

物种 水通道蛋 
白基因 

表达系统 处理条件 生理功能 参考 
文献 

拟南芥 AtTIP5;1 拟南芥 硼毒性（3 mmol·L–1硼酸，18 d） 赋予了高硼耐性，并增加了硼在地上部的

积累 
[57] 

油菜 BnPIP1 烟草 干旱（停止灌溉，20% PEG8000） 提高了植株对水分胁迫的耐受性 [58] 
南瓜 CfPIP2；1 拟南芥 干旱（20% PEG8000） 增强了植物的生长性能 [59] 
柑橘 CsTIP2;1 烟草 温室条件下，使幼苗盆栽逐渐缺水35 d  干旱胁迫下的转基因植株的株高、根长以

及根的鲜、干生物量都显著高于对照 
[60] 

大麦 HvPIP2;1 水稻 盐度（100 mmol·L–1 NaCl，14 d） 
 

根的径向导水率（LPR）增加；地上部与

根的质量比增加 
[61] 

苹果 MdPIP1;3 番茄 干旱胁迫（土壤体积含水率从 43%～

45%到 0.5%～1%，在恢复到 43%～

44%） 

增加果实大小和耐水分胁迫能力 [62] 

水稻 OsNIP1;1, 
OsNIP3;3 

水稻 5µmol·L–1亚砷酸盐处理1 d 减少砷积累 [63] 

水稻 OsPIP1;1 水稻 盐度（100 mmol·L–1 NaCl，14 d） 
 

提高水稻种子产量、抗盐性、根系导水率

和种子发芽率 
[64] 

水稻 OsPIP2;1 水稻 干旱胁迫（PEG6000，1和10 h） 提高水稻的保水能力，从而积极地调节水

稻的抗旱性 
[65] 

人参 PgTIP1 拟南芥 盐度（100 mmol·L–1 NaCl，7 d）；干旱

（暂停灌溉10 d，10 cm深的盆栽）；干

旱（停止灌溉28 d，45 cm深的盆栽）；

寒冷胁迫（－6、－7、－8和－9 ℃） 

有利于提高植株的耐盐性；降低了生长植

物的耐水胁迫能力；对水分胁迫的耐受性

显著增强；表现出较低的冷驯化能力 

[66] 

杨树 PIP2;5 杨树 低温胁迫（20、15、10、5 ℃在恢复到

20 ℃） 
提高了低温应激耐力 [67] 

水稻 RWC3 水稻 水分胁迫（聚乙二醇处理，10 h） 表现出更高的根系渗透导水率（Lp）、叶

片水势和相对累积蒸腾作用 
[68] 

霍霍巴树 ScPIP1 拟南芥 干旱胁迫（停止灌溉20 d，后恢复灌溉3 
d） 

更高的发芽率、更长的根和更高的存活率 [69] 

雪莲 SiPIP1;5A 雪莲 幼苗置于4 ℃处理2 h；0 ℃处理2 h；
－2 ℃处理2 h；－4 ℃处理2 h；25 ℃
处理2 d 

转基因植株枝条伸长率降低，出现矮化表

型，并且增强了低温和冷冻胁迫的抗性 
[70] 

番茄 SlPIP2;1, 
SlPIP2;7, 
SlPIP2;5 

番茄 干旱（缺水，15 d） 增强抗旱性 [71] 

番茄 SlTIP2;2 番茄 盐度（180～200 mmol·L–1 NaCl） 液泡膜渗透水透性的增加，并扩大了液泡

在胁迫条件下为细胞质提供渗透缓冲的

能力 

[72] 

马铃薯 StPIP1 烟草 水分胁迫（25% PEG6000） 导致种子萌发和幼苗生长延迟，加速幼苗

枯萎，叶片形态异常 
[73] 

小麦 TaAQP7 烟草 干旱（缺水，20 d）；渗透胁迫（150～
300 mmol·L–1甘露醇，7～12 d） 

增强保水能力、减少活性氧（ROS）积累

和膜损伤以及增强抗氧化剂的活性 
[74] 

小麦 TaNIP 拟南芥 盐度（100 mmol·L–1 NaCl，5 d） 提高了转基因拟南芥的耐盐性 [75] 
小麦 TdPIP2;1 硬粒小麦 盐度（150 mmol·L–1 NaCl，15 d）；渗透

胁迫（300 mmol·L–1甘露醇，7～12 d） 
提高高盐和渗透胁迫条件下的发芽率和

生物量 
[76] 

盐芥 ThPP1 水稻 As（NaHCO3∶Na2CO3= 9∶1，pH= 9.06）
处理2周 

增强了对碱胁迫的耐受性 [77] 

盐芥 TsPIP1;1 水稻 盐度（0、100、200 mmol·L–1 NaCl） 提高耐盐性 [78] 
番茄 SITIP2;2 拟南芥 干旱（保持水分使土壤干燥） 增加了细胞的渗透性和全植物蒸腾作用 [79] 
葡萄 VvPIP2;4N 葡萄 水分胁迫（土壤保水干燥，14 d） 导致叶片脱落酸含量激增，气孔导度和叶

片气体交换减少 
[80] 

玉米 ZmPIP2;5 玉米 停止浇水3～4 d 增加气孔关闭，实现节水和更大的叶片伸

长率 
[81] 

杨树 AQUA1 
(TIP) 

杨树 1 µmol·L–1和1 mmol·L–1锌处理 充足的锌浓度下，植物水分利用效率显著

提高 
[82] 

拟南芥 AtNIP5;1, 
AtNIP6;1 

非洲爪蟾 
卵母细胞 

卵母细胞放在 200 mmol·L–1 尿素等渗

溶液监测溶质吸收引起的渗透梯度而导

致的卵母细胞膨胀率 

直接验证了基因运输尿素的能力 [83] 
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续表 2  不同物种水通道蛋白基因的生理功能 
拟南芥 AtTIP1;1, 

AtTIP1;2, 
AtTIP2;1,  
AtTIP4;1 

酵母 在含有 2 mmol·L–1 尿素为唯一氮源的

培养基上培养 
尿素吸收缺陷型酵母突变体（YNVW1）
的生长起到回补作用 

[84] 

拟南芥 AtTIP1;3, 
AtTIP5;1 

爪蟾卵母 
细胞 

用水或单独注射或联合注射对非洲爪蟾

卵母细胞进行尿素渗透试验 
具有高渗透性的尿素转运蛋白 [85] 

拟南芥 AtTIP2;1, 
AtTIP2;3 

酵母 加入含或不含 125 mmol·L–1 甲基铵的

YNB培养液，pH 6.5+0.1% Pro，28 ℃孵

育8 d 

对有毒甲铵浓度的生长互补作用 [86] 

西葫芦 CpNIP1 酵母 在含有以2 mmol·L–1尿素为唯一氮源的

微量培养基的培养皿上 
回补了酵母突变体（ dur3 ）的生长状态 [87] 

柑橘 CsNIP2;1 酵母 在含有 2 mmol·L–1 尿素为唯一氮源的

培养基上培养 
尿素吸收缺陷型酵母突变体（YNVW1）
的生长起到回补作用 

[88] 

烟草 NtAQP1 非洲爪蟾 
卵母细胞 

用放射性标记尿素孵育10 min 尿素摄取量与对照组相比有所增加，水通

道蛋白对尿素也具有渗透性 
[89] 

烟草 NtTIPa 非洲爪蟾 
卵母细胞 

注射基因 cRNA后3 d，在20 ℃下测定

尿素转运吸收 
增加了对于尿素的吸收 [90] 

小麦 TaTIP2;1 非洲爪蟾 
卵母细胞 

将卵母细胞放在pH为7.4， 
20 mmol·L–1 NH4Cl溶液中 

水通道蛋白的表达高于相应的天然卵母

细胞所引起的酸化 
[91] 

小麦 TaTIP2;2 酵母 基因表达的酵母细胞，加入 
25 mmol·L–1 NH4Cl中 

对NH3具有渗透性且具有pH依赖性 [92] 

玉米 ZmNIP2;1, 
ZmNIP2;4 
ZmTIP4;4 

酵母 在添加1 mmol·L–1精氨酸（作为对照）、

2 mmol·L–1尿素或 
1 mmol·L–1 Arg+2 mmol·L–1 GeO2 的

YNB培养基上 

水通道蛋白以不依赖于 pH 的方式介导尿

素在酵母中的转运 
[93] 

玉米 ZmPIP1;5 非洲爪蟾 
卵母细胞 

注射50 ng基因 cRNAs的非洲爪蟾卵母

细胞 
比对照卵母细胞对于尿素的渗透性高出

约3倍 
[94] 

玉米 ZmTIP1;1, 
ZmTIP1;2 

酵母 在唯一氮源的2、3和5 mmol·L–1 NH4+ 

培养基上 
对NH3具有渗透性 [95] 

拟南芥 AtNIP4;1, 
AtNIP4;2 

拟南芥 记录初生枝全部成熟角果的角果长度 花粉萌发率和花粉管长度降低 [96] 

拟南芥 AtPIP1;b 烟草 盐度（90 mmol·L–1 NaCl，40 d） 促进植物的生长和蒸腾作用 [97] 
拟南芥 AtPIP2;1 拟南芥 1 µmol·L–1 IAA处理48 h； 

10 µmol·L–1对氯苯氧基异丁酸（PCIB）
处理24 h 

基因表达延迟侧根的出现 [98] 

西葫芦 CpPIP2 烟草 4 种不同表达载体获得的转基因烟草植

株的形态变化 
转基因烟草植株的毛状体细胞伸长率增

加 
[99] 

棉花 GmPIP2;9 大豆 干旱（停止灌溉21 d，然后重新浇水7 d） 改善光合作用参数、种子发育和抗旱性 [100] 
冰草 McMIPB 烟草 幼苗在播种后生长1个月 转基因株系增强CO2吸收，促进植株叶片

的生长， 
[101] 

香蕉 MusaPIP2;6 香蕉 植物每隔1 d 用250 mmol·L–1 NaCl灌溉

1 次，连续10 d 
盐胁迫条件下更高的光合作用效率和更

低的膜损伤 
[102] 

烟草 NtPIP2 烟草 采集不同发育阶段的花蕾，称量每朵花

的5个花药重量 
转基因烟草的花药延迟脱水和开裂 [103] 

水稻 OsPIP1;2 水稻 在环境CO2（400 µmol·mol–1）或高浓度

CO2（800 µmol·mol–1）下生长4周 
过表达株系吸收CO2，促进植株生长，总

干重显著增加 
[104] 

水稻 OsPIP1;3 水稻 种子用蒸馏水或 100 µmol·L–1 硝普钠

（SNP）吸胀 
促进基因的表达，种子萌发时增加对水分

的吸收 
[105] 

水稻 OsPIP2;3 水稻 干旱胁迫（停止灌溉12 d，后恢复灌溉

4 d） 
显著促进了植株的生长、组织伸长、鲜重

和叶绿素的积累 
[106] 

玫瑰 RhPIP1;1 玫瑰 沉默基因渗透7 d测定 转基因玫瑰的花瓣伸展程度降低 [107] 
玫瑰 RhPIP2;1 玫瑰 沉默基因渗透8 d测定 RhPIP1;1 在乙烯调节的月季花瓣扩张过

程中起着重要作用 
[108] 

桉树 RsPIP1;1, 
RsPIP2;1 

桉树 种植在温室的 22 月龄幼苗进行

RsPIP1;1和RsPIP2;1 过表达转基因 
RsPIP1;1的过表达抑制叶片的生长，而过

表达RsPIP2;1的植株叶片长势宽厚 
[109] 
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等植物中被观察到。在寒冷和盐胁迫下，过表达

MusaPIP1;2 的转基因香蕉植株抗性显著增强，进一

步支持了 PIP 在非生物胁迫适应中的作用[114]。在玉

米中，ZmPIP1 和 ZmPIP2 在根与叶中的组织特异性

表达受干旱和菌根共生的调控：干旱使根中 ZmPIP
水平下调，却显著诱导叶片中 ZmPIP1 的表达；菌

根共生可加快胁迫后 ZmPIP 表达水平的恢复，从而

提升水分导度和光合能力。PIP1-PIP2 异源二聚体的

比例直接决定膜透性，凸显出组织特异性 PIP 调控

在抗旱与水分利用效率中的核心地位[115]。此外，植

物 AQPs 不仅运输水分，还能介导 H₂O₂、CO₂、O₂、
尿素、有机小分子及多种金属/类金属元素的跨膜转

运，其底物选择性与亚家族类型密切相关。例如，

NtAQP1 和 OsPIP1;2/1;3 能显著促进 CO₂ 透性并提

高光合效率，而 ZmPIP2;5 和 AtPIP2;1 则参与 H₂O₂
运输及信号调控[116]。这些发现进一步揭示了 AQPs
的多功能性，为“水-肥-气”协同运输机制提供了重

要的分子基础。 
本文系统梳理了来自 51 个不同植物物种中的

34 个水通道蛋白 AQPs，它们代表了广泛的来源和

分布，从进化与生境适应的角度分析该数据集，可

以归纳出几条清晰的不同物种中 AQP 分布规律：① 
进化地位与全基因组复制决定基数。低等植物已具

完整的 AQP 亚家族，如小立碗藓（22 个）和江南

卷柏（17 个）均含有古老的 XIP 亚家族。被子植物

中，AQP 总数与全基因组加倍事件高度吻合。十字

花科中，二倍体拟南芥仅有 35 个，而经历三倍化的

芜菁达 57 个，异源四倍体欧洲油菜（Brassica napus）
则增至 1 个；类似规律在棉花（Gossypium hirsutum）

（二倍体雷蒙德氏棉 58 vs 四倍体陆地棉 71）和大

豆（古多倍体，66 个）中均很明显。这表明多倍化

是 AQP 数量扩张的主要驱动力。②生境驱动亚家族

的特异性扩张与收缩。沉水海草大叶藻（Zostera 
marina ）PIP 仅 4 个，显著低于陆生近缘种，暗示

水势生境下对 PIP 多样性的选择压力相对减弱。相

反，耐旱作物高粱（Sorghum bicolor）、小米（Setaria 
italica）以及耐旱木本油橄榄（Olea Europaea）（78
个）等维持了较高的 AQP 数量，利于干旱胁迫下水

分快速输导。豆科植物中 NIP 亚家族明显扩张（鹰

嘴豆 15 个，大豆（Glycine max ）13 个），这可能

与 NIP 运输氨、硼等物质、协同根瘤固氮的生理特

化有关。③ XIP 的保留与丢失反映演化轨迹。XIP
是祖先亚家族，在苔藓、蕨类及部分双子叶木本植

物（如毛果杨、木薯）中保留，但在禾本科与十字

花科等草本大支系中完全丢失，体现了谱系特异的

基因淘汰。总体而言，AQP 家族容量首先受物种基

因组多倍化历史约束，随后在特定生境（水分丰缺、

共生固氮）与生活型（木本/草本）压力下，不同亚

家族发生谱系特异性的扩张或紧缩。系统梳理不同

植物中的 AQP 分布情况，对于理解植物水通道蛋白

的进化位置和生境类型提供重要参考。 
1.2  植物水通道蛋白养分运输功能 

氮素（N）是植物生长发育必需的大量元素之

一，也是蛋白质的基本组分和维持细胞代谢过程的

核心元素。在现代工业生产中，氮肥主要分为 3 类：

以(NH4)2SO4 和 NH4Cl 等为代表的铵态氮肥、以

NH4NO3 等为代表的硝态氮肥以及以尿素（Urea）
为代表的酰胺态氮肥。然而，由于植物根系对氮素

的吸收效率不高且受环境因素制约，氮肥利用率仅

维持在 40%左右，导致土壤中氮素的有效性波动较

大。同时，为追求高产而过量施用化学氮肥，已引

发农田土壤板结、水体富营养化等严重的生态环境

问题，进而限制了植物的正常生长。植物从土壤中

吸收的氮主要以铵（NH4⁺）或硝酸盐（NO3⁻）的形

式存在，其根系吸收氮素主要有 3 种途径：AMT（铵

转运蛋白，ammonium transporter）、NRT（硝酸盐

转运蛋白，nitrate transporter）和 AQP。其中，AMT
和 NRT 分别是根系吸收 NH4⁺和 NO3⁻的主要途径，

AQP 则负责水和小分子中性溶质（如尿素等）的跨

膜运输（表 2）。已有研究表明，NH4⁺与尿素同化途

径十分相似[117]。由于尿素含氮量高、施用成本较低，

目前大多数农田施用的氮肥以尿素为主。尿素施入

土壤后，经土壤微生物作用可转化为 NH₄⁺和 CO2；

事实上，植物根系也能够直接吸收尿素[84,117-119]。玉

米 ZmDUR3 等高亲和力尿素转运蛋白的功能特征

证实了植物主动吸收和转运尿素的假说[120]，而烟草

（Nicotiana tabacum）NtAQP1 在非洲爪蟾卵母细胞

中表现出的尿素转运活性，则证明尿素可通过水通

道蛋白（AQPs）跨越生物膜[89]。 
植物体内的水分流动直接影响根系对土壤氮素

的吸收及其在体内的运输，充足的水分供应是氮素

在植物体内迁移的关键[121-122]。已有研究表明，过表

达 AQP 可显著影响蒸腾速率（Tr）和总氮吸收量；而

施加AQP抑制剂则会导致蒸腾速率和木质部液流速率

降低，从而阻碍土壤溶液中的氮向根系迁移[97,123-125]。

凤梨（Vriesea gigantea）是研究尿素吸收的良好模

型，其叶片具有极强的吸收有机氮源的能力。研究

发现，VgTIP2;1 具备转运尿素的能力，成年植株中

VgTIP2;1 的转录本丰度受尿素处理诱导上调，合理

施用尿素能有效促进凤梨生长[126]。因此，探究自然



624 安 徽 农 业 大 学 学 报 2026 年 
 

条件下利用有机氮源的野生种的尿素代谢机制，有

望为提高作物氮素利用效率提供新的理论依据。黄

瓜（Cucumis sativus）CsNIP2;1 基因被转入尿素吸

收缺陷型酵母突变体（YNVW1）后，在以 2 mmol·L–1

尿素为唯一氮源的培养基上，转基因酵母能够正常

生长，而突变体生长受阻，表明 CsNIP2;1 在体外具

有尿素转运活性；将 CsNIP2;1 转入尿素吸收缺陷型

拟南芥突变体（atdur3）后，在以低浓度尿素为唯

一氮源的条件下，转基因拟南芥能够吸收尿素并促

进生长[88]。此外，水稻OsPIP1;3可特异性转运NO3⁻，
将其转入烟草后，转基因植株通过吸收大量养分有

效提高了株高；同时，转基因烟草表现出较高的水

分利用效率，且净光合速率（Pₙ）、叶肉导度（gₘ）
和叶绿体 CO2 浓度（Cc）等指标均显著增强[127]。

由此可见，植物对尿素态氮的吸收与运输在很大程

度上是通过 AQP 实现的。另有研究发现，OsPIP2;4
除介导水分跨膜运输外，还具有非选择性阳离子通

道活性，可转运 Na⁺和 K⁺等离子，并在水稻根系外

皮层、内皮层及中柱鞘等部位表达，提示其在根系

离子吸收、径向运输及离子稳态调控中具有重要生

理功能[128]。 
1.3  植物水通道蛋白气体运输功能 

气体运输对植物生长发育具有重要作用。AQP
通过参与 CO2 运输在植物生长中发挥积极作用（表

2），这是因为许多 AQP 具备转运 CO2 的能力，而

CO2 浓度是光合作用的直接限制因子之一[113,129]。

Uehlein 等在 2003 年首次证实，烟草质膜水通道蛋白

NtAQP1 在非洲爪蟾卵母细胞和植物系统中异源表达

时，表现出与人 AQP1 相当的 CO2 渗透性；过表达

NtAQP1 可显著提高气孔导度（Gₛ），而抑制 NtAQP1
表达则显著降低叶绿体内膜的 CO2通透性[130-131]。此

外，在番茄（Solanum lycopersicum）中表达 NtAQP1
能通过增强气孔对 CO2 的导度，缓解由拟南芥己糖

激酶 1（AtHXK1）介导的叶片与植株生长抑制[132]。

分子动力学模拟进一步表明，CO2可经 AQP 的中央

孔（central pore）及周边通道自由扩散，且中央孔

的疏水特性使其成为 CO2的优先通道，这为从分子

层面阐释 AQP 对光合作用中 CO2 传导的调控提供

了支持[133]。 

叶片在植物光合作用等生理代谢过程中发挥着

关键作用。叶片的生长发育在很大程度上依赖于这

些代谢过程的顺利进行，而代谢过程需要水分和

CO2 在叶片细胞中持续跨膜运输，并受水通道蛋白

（AQPs）表达与活性的调控[134-135]。Mukherjee 等进

一步指出，植物 AQPs 在运输 CO2和水分的同时，还

可介导 H2O2、NO 和 H2S 等信号分子的跨膜运输，

并通过氧化翻译后修饰调控通道活性[136]。这种多底

物运输能力与信号整合特性对维持叶片光合效率及

水分-气体平衡具有重要意义[136]。Martinez-Alonso 等

的研究表明，盐和锌联合胁迫可通过特定 AQP 亚型

调节叶肉 CO2浓度与光合速率，表明 AQP 的差异表

达不仅影响水分运输，还在 CO2动态平衡与光合效率

调控中发挥重要作用[137]。最新研究进一步揭示，植

物 AQPs 不仅能够运输水分和介导 CO2转运，其四聚

体中心孔还可能是 CO2的主要通道；AQPs 的磷酸化

及蛋白-蛋白互作可动态调控通道的开放状态，而光

照、温度、水分和叶片内相对湿度等环境条件也会显

著影响 CO2渗透和光合效率[138]。 
此外，丛枝菌根（AM）真菌对水通道蛋白

（AQP）的调控在不同细胞类型中呈现差异表达，

这不仅影响水分运输，还可能间接调节 CO2 及其他

气体的跨膜运输，从而为植物在干旱条件下维持光

合作用以及水-肥-气协同提供了分子基础[139]。对拟

南芥 PIP2 亚型的研究表明，Loop C 中特定氨基酸

残基的差异决定了 CO2 渗透的选择性，但不影响水

分通透性。其中，AtPIP2;1、AtPIP2;2、AtPIP2;5
和 AtPIP2;6 可双向运输水和 CO2；AtPIP2;3、
AtPIP2;7 和 AtPIP2;8 主要表现为水选择性；而

AtPIP2;4 则主要介导 CO2渗透。这揭示了 AQP 在光

合作用和气体交换中发挥多功能调控的分子机制，为

“水-肥-气一体化”模型提供了实证支持[140]。在大豆中

过表达 GmPIP2;9，干旱处理 11 d 后，转基因植株的

生物量和根系长度较野生型显著增加，净 CO2同化速

率（Aₙ）等气体交换指标也显著提高[100]；在玉米中

过表达 ZmPIP2;5，水分亏缺胁迫下植株表皮气孔关

闭加快，影响 CO2 信号转导，从而实现节水并维持

较高的叶片伸长速率[81]；同样，在烟草中过表达水稻

OsPIP1;3，与对照相比，转基因烟草的生物量、株高、

净光合速率（Pₙ）、叶肉导度（gₘ）和叶绿体 CO2 浓

度（Cc）均显著提升，促进了植株生长[127]；在烟草

中表达冰叶日中花（Mesembryanthemum crystalli-
num）水通道蛋白 McMIPB，则增强了净光合速率

和叶肉细胞对 CO2 的导度[101]。其他具有 CO2 转运

功能的 AQP 还包括：大麦的 HvPIP2;2、HvPIP2;3
和 HvPIP2;5[141-142] ， 水 稻 的 OsPIP1;1 和

OsPIP1;2[104,143] ， 以 及 玉 米 的 ZmPIP1;5 和

ZmPIP1;6[144]。已有研究明确，HvPIP2;3 的 Loop E
环 C 末端异亮氨酸（I-254）是大麦 CO2渗透性所必

需的氨基酸残基[141]。在番茄中，过表达 SlTIP2;2
可调节胁迫条件下的蒸腾速率，进而改善CO2吸收，
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使水分和养分供应更为平衡[79]。研究还显示，AQP
的磷酸化修饰可直接调控 CO2 通量。例如，拟南芥

AtPIP2;1 在 AtOST1/AtBAK1 作用下的磷酸化增强了

气孔对 CO2 的导度，提高了光合效率[145-146]；小麦

TaPIP2;10 的磷酸化则调控 H2O2的运输，参与逆境信

号转导[145]。最新研究表明，AtPIP2;7 不仅具有传统

的水分和小分子转运功能，还作为 H2O2 通道参与质

膜局部氧化还原信号的建立与放大，在拟南芥应对渗

透胁迫的空间特异性信号调控中发挥关键作用[147]。

类似地，沙漠苔藓 ScAQP1 可通过调控细胞内 H2O2

稳态，将水力调节与氧化还原信号相整合，协同增强

保水能力、抗氧化系统及脯氨酸积累，从而减轻干旱

引起的氧化损伤，提高植物耐旱性[148]。 
如上所述，在水分胁迫条件下，AQP 不仅在减

少植物组织水分损失中发挥关键作用，而且在维持

CO2 动态平衡方面也具有重要意义。 

2  植物水通道蛋白在水-肥-气一体化运输中

的分子机制模型 

以往研究大多聚焦于植物 AQP 的单一或少数生

理功能，主要探讨其在水分运输和胁迫响应中的作

用，或深入解析其在水分和养分吸收中的功能[13]，而

未能将 AQP 在根与叶片中的水分调节、对环境胁迫

的快速响应、养分吸收以及光合作用相关过程（包

括水的渗透吸收、尿素等中性小分子溶质的运输、

气孔开闭和 CO₂渗透性等）整合起来，从而系统揭

示通过调控 AQP 基因表达与活性协同提高植物生

物量与抗逆性的机制[149]。植物的生命活动离不开水

分运输、养分供给与气体交换的紧密协调。如上所

述，AQPs 活跃参与上述各类运输过程，表明它们

不仅是水选择性通道蛋白，更是集多种生理功能于

一体的多功能蛋白[88]。据此，我们提出“水-肥-气一 

 
 

灰色 AQP 四聚体结构代表不同类型的水通道蛋白基因家族成员；AQPs 代表水通道蛋白 PIP 和 NIP 受到磷酸化调控。 
图 1  植物水通道蛋白介导的“水-肥-气”跨膜运输分子机制模型 

Figure 1  Molecular mechanism model of "water-fertilizer-gas" synergistic transport via APQs 
 
体化”分子机制模型（图 1），从分子层面阐明 AQPs
协同运输各组分、调控植物生长发育的整合机制。 

在该分子机制中，AQPs 作为 MIP 超家族的核

心成员，凭借其独特的四聚体结构和多底物运输能

力，构成植物水-肥-气协同运输网络的关键枢纽。

其作用机制模型包含结构基础、功能分工和动态调

控 3 个核心层次。在结构层面，AQP 四聚体为水-
肥-气协同运输提供了精巧的分子构架。每个单体由

6 个跨膜 α-螺旋和 5 个环区构成，内含由保守 NPA
基序形成的狭小水孔；四聚体中心的疏水性空腔则

为 CO2等气体分子提供了独立的优先扩散通道。这

种“一核多孔”的设计使不同底物在空间上既相对独

立又可协同运输。PIP 亚型 Loop C 区域的氨基酸差

异与 ar/R选择性过滤器的组成决定了不同成员对水

分与 CO2 的通透选择性；NIP 和 TIP 亚型则通过特

殊的通道结构，分别实现对尿素、NH3、H2O2等养

分和信号分子的高效转运。在功能层面，AQPs 通

过亚家族分工实现多物质协同运输。AtPIP1;1 在硝

酸盐缺乏条件下被特异性抑制，并作为侧根发育的

负调控因子，通过影响硝酸盐积累参与根系构型可塑
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性调控，表明水通道蛋白不仅介导水分运输，还在根

系水分–养分耦合与侧根发生中发挥重要功能[150]。定

位于质膜的 PIP 亚家族（如 AtPIP2;1、OsPIP1;3、
ZmPIP2;5）主导水分跨膜运输与 CO2传导，将蒸腾

流驱动的根系吸水、木质部溶质运输和叶片光合碳

同化耦联为一体。定位于液泡膜的 TIP 亚家族负责

液泡内尿素储存与 H2O2 解毒，维持胞内氮素与氧化

还原稳态。NIP 亚家族（如 CsNIP2;1）侧重转运尿

素、NH3、硼和硅等养分元素，在根-土界面养分吸

收和根瘤固氮中发挥关键作用[145]。三者通过质膜与

液泡膜之间的空间接力，构建起“根系养分吸收—维

管长距离运输—叶片光合利用”的完整协同通路。在

调控层面，磷酸化修饰是动态协调水-肥-气运输的

核心分子开关。AtOST1/AtBAK1 激酶对 AtPIP2;1
的磷酸化可同步增强气孔对CO2的导度和水分运输

效率，使 CO2 吸收、光合固碳与蒸腾失水在气孔尺

度上精确匹配。干旱胁迫下，ABA 信号通路通过调

节 PIP 磷酸化状态关闭水分通道以保水，同时维持

中央孔对 CO₂ 的渗透性以保障光合作用顺利进行，

从而实现“节水保碳”的适应策略[146]。此外，水通

道蛋白基因的表达水平还受转录调控、泛素化及

AMF（丛枝菌根真菌）等的激活或抑制[145]
。 

综上所述，AQPs 通过上述结构与调控机制，将

水分运输产生的蒸腾拉力、养分吸收依赖的质外体-
共质体途径以及光合作用所需的 CO2 供应，在从细

胞到整体植株的尺度上整合为一个协调运作的系

统。该作用机制模型为理解植物高效利用水肥资源、

优化光合生产力的分子调控机制提供了理论框架。 

3  展望 
未来研究应从“进化差异—功能机制—驯化利

用”的整合视角展开。植物 AQP 家族在不同谱系、

生态型及驯化阶段表现出显著分化，这些差异既是

理解植物环境适应与功能演化的重要线索，也是作

物遗传改良可利用的天然变异来源。建议重点围绕

以下 5 个方面深化研究： 
① AQPs底物选择性及其门控机制的精细解析

应置于进化结构生物学框架中。PIP 亚型 Loop C 区

域氨基酸差异和 ar/R选择性过滤器虽然决定了水分

与 CO2 的通透选择性，但同一 AQP 对多种底物的

选择性识别机制仍不清晰，且不同谱系中同源 AQP
的底物偏好与门控特性可能存在可遗传差异。未来

应比较陆生、水生、盐生及驯化作物等代表性物种

的 AQP 序列—结构—功能关系[20]，结合祖先序列

重建与定点突变，鉴定底物识别关键残基及其演化

路径；借助冷冻电镜、分子动力学模拟以及非洲爪

蟾卵母细胞和酵母异源表达系统，揭示四聚体中央

孔与单体水孔的协同或竞争关系及其受磷酸化、

pH、活性氧动态调控的原子分辨机制，为人工改造

AQPs 底物选择性提供结构进化基础。 
② AQPs在植物整体水平上的系统整合功能研

究，应重视组织特异性和环境依赖性所蕴含的进化

与驯化信息。不同生态型或物种在干旱胁迫下根系

PIP 下调与叶片 PIP 上调的协调模式可能存在差异，

反映了根—叶水分利用策略的适应性分化。未来应

结合根—叶分区基因操作、嫁接实验和非损伤微测

技术，系统比较野生近缘种、地方品种与现代栽培

品种在蒸腾速率、木质部液流、气孔导度、叶肉导

度和光合速率等多维度参数上的 AQP 协同特征，阐

明蒸腾流驱动的木质部溶质运输与叶片CO2同化如

何通过 AQPs 实现跨器官匹配。单细胞转录组学和

空间蛋白质组学可进一步解析不同细胞类型中

AQP 亚型的精确分布及其在驯化过程中的表达重

编程，从而突破群体水平研究的局限。 
③ AQPs 介导的信号分子运输与逆境感知机制

应从进化权衡与驯化选择角度加以解析。AQPs 对

H2O2、NO、H2S 等信号分子的跨膜运输能力可能在

不同谱系和驯化阶段发生分化：野生种或耐逆生态型

可能保留较强的信号转运与氧化还原感知能力，而栽

培品种在产量选择过程中可能弱化了部分逆境感知

功能。未来需利用基因编辑技术构建特定 AQP 亚型

中信号分子运输与水分/养分运输功能分离的突变

体，比较不同生态型与驯化材料在氧化还原感知阈

值、气孔运动、光合调控及系统获得性抗性方面的差

异，明确同一通道对不同底物的运输优先级及其对下

游生理过程的贡献。这将有助于阐明 AQP 多功能性

在自然适应与人工选择中的权衡关系，为恢复或增强

作物逆境感知与信号传导能力提供新思路。 
④ 从进化差异向作物遗传改良的转化潜力巨

大。本文对 51 个物种 2 134 个 AQP 家族成员的分

析显示，多倍化和生境适应驱动的谱系特异性扩张

并非随机，而是自然选择与人工驯化共同塑造的结

果。未来应加强对野生近缘种、地方品种及不同生

态型中 AQP 变异的系统挖掘，结合群体遗传学与驯

化选择信号分析，鉴定调控水分利用效率、氮素吸

收和光合效率的关键氨基酸位点、表达调控元件及

优良单倍型。在精准设计育种层面，可通过启动子

工程和基因编辑实现 AQPs 在根、叶等特定组织及

干旱、低氮等胁迫条件下的时空特异性表达，避免

组成型过表达导致的功能误判与适应性代价。同时，
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结合丛枝菌根真菌等有益微生物对宿主 AQPs 的调

控效应，开发“AQP—微生物—作物”协同调控策略，

将自然进化形成的功能差异转化为资源高效型农业

的技术路径。 
⑤ 多物种 AQP 家族的比较基因组学与进化生

物学研究，是联结自然生态适应与农业利用的桥梁。

本文观察到 XIP 亚家族在禾本科与十字花科等支系

中完全丢失、豆科 NIP 亚家族明显扩张、水生植物

PIP 数量显著减少等现象，这些演化趋势与生境适

应、驯化历史之间的因果关系仍需通过祖先序列重

建、功能获得与丧失实验、正向选择检测和跨物种

互补实验加以验证。应重点关注多倍化与基因组二

倍体化过程中 AQP 拷贝的新功能化、亚功能化及平

行/趋同进化事件，区分自然适应与人工选择在 AQP
变异固定中的作用。在此基础上，建立“基因型—结

构—功能—生态适应—农艺性状”的进化功能预测

框架，为跨物种功能预测、基因定向改造和作物设

计提供进化理论指导。 
总之，植物 AQP 研究正从单一功能解析迈向系

统整合与进化功能组学的新阶段。未来需以进化差

异为线索，整合结构生物学、系统生理学、单细胞

组学、基因编辑、比较基因组学与驯化遗传学等多

学科手段，从分子、细胞、器官、个体及进化时间

尺度，阐明 AQPs 在水-肥-气一体化运输网络中的

调控机制与可塑性，为推动作物高产高效和可持续

农业提供理论基础与基因资源。 
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