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摘  要：以香石竹（Dianthus caryophyllus）‘马斯特’为试验材料，在分析香石竹和石竹转录组数据

的基础上克隆得到 10 个水孔蛋白（AQP）基因，7 个属于 PIP 亚家族，3 个属于 TIP 亚家族；其中 DcaAQP1、

DcaAQP2、DcaAQP3、DcaAQP4、DcaAQP6、DcaAQP8 和 DcaAQP10 在萼片中优势表达，DcaAQP5 在

茎和花瓣中优势表达，DcaAQP7 在叶中优势表达，DcaAQP9 在各个组织中表达均比较低；在切花开放萎

蔫过程中，DcaAQP1、DcaAQP3 和 DcaAQP6 的表达量从花蕾期开始升高，半开期达到最高，DcaAQP4、

DcaAQP7、DcaAQP9 和 DcaAQP10 在盛开期表达量达到最高；DcaAQP2 在花蕾期表达量最高，DcaAQP5

在开始萎蔫期表达量达到最高，表明多个 AQP 基因协同作用来维持切花开放萎蔫过程中花瓣细胞水分吸

收和营养物质转运。 
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Cloning and Expression Analysis of the Aquaporin Genes in Carnation 
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Abstract：Ten aquaporin genes were cloned from Dianthus caryophyllus‘Master’based on the 

analysis from D. caryophyllus and D. chinensis transcriptome，7 genes belonged to PIP subfamily and 

another 3 belonged to TIP subfamily；DcaAQP1，DcaAQP2，DcaAQP3，DcaAQP4，DcaAQP6，DcaAQP8 

and DcaAQP10 had advantage expression in sepals，and DcaAQP5 had predominant expression in stem 

and petals；DcaAQP7 had advantage expression in leaves；while the DcaAQP9 expressed low in all 

tissues；During the flowers opening and wilting process，the expression levels of DcaAQP1，DcaAQP3 and 

DcaAQP6 increased from flower bud stage and to the highest at half bloom stage；DcaAQP4，DcaAQP7，

DcaAQP9 and DcaAQP10 expressions were the highest at full bloom stage. DcaAQP2 had the highest 

expression at flower bud stage；DcaAQP5 reached the highest level at the beginning of wilting stage. 

Indicating multiple AQP genes acted synergistically to maintain the water uptake and nutrients transport 

during the flowers opening and wilting process. 
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研究发现，由于花瓣细胞的生长和扩张致使切花开放，而花瓣细胞的生长与扩张与水孔蛋白

（aquaporin，AQP）转运水分进入花瓣细胞密切相关（Harada et al.，2010）。切花的衰老主要是由

于花瓣细胞水分代谢失调、营养物质匮乏造成的，而其中涉及的水分吸收、营养物质运输也都与 AQP

相关，所以 AQP 作为植物体内的高效水分和小分子运输蛋白被持续关注（Benga，2012；Li et al.，

2015；Azad et al.，2016；Yde et al.，2016）。根据氨基酸序列的相似性、结构特征及其亚细胞定位

特点，植物 AQP 被分为 7 类：质膜内在蛋白（plasma membrane intrinsic proteins，PIPs），液泡膜内

在蛋白（tonoplast intrinsic proteins，TIPs），类 Nod26 膜内在蛋白（nodulin 26-like intrinsic proteins，

NIPs），小分子碱性膜内在蛋白（small basic intrinsic proteins，SIPs），类 GlpF（glycerol facilitator，

GIPs）膜内在蛋白（GlpF-like intrinsic proteins，GIPs），以及最近发现的 HIPs（hybrid intrinsic proteins）

和 XIPs（X intrinsic proteins）蛋白（Gustavsson et al.，2005；Postaire et al.，2008；Wudick et al.，

2009；Anderberg et al.，2011，2012；Lopez et al.，2012）。它们在植物水分运输、渗透调节和生长

发育等生理活动方面有重要作用（Postaire et al.，2008；Yool & Campbell，2012）。 

目前植物中越来越多的 AQP 同源基因被报道。拟南芥中已鉴定有 35 个 AQP 基因（Johanson et 

al.，2001），玉米有 31 个（Chaumont et al.，2001），水稻有至少 34 个（Guo et al.，2006；Mosa et al.，

2012），大豆有 41 个（Ariani & Gepts，2015），马铃薯有 41 个（Venkatesh et al.，2013），杨树和白

菜分别为 65 和 53 个（Gupta & Sankararamakrishnan，2009；Tao et al.，2014），咖啡 9 个（Miniussi 

et al.，2015），江南卷柏 19 个（Anderberg et al.，2012）。已在橡胶树（王进 等，2014；Zou，2015）、

枇杷（张燕 等，2014）、羊草（张旸 等，2014）、野生毛葡萄（颜培玲 等，2015）、辣椒（Yin et al.，

2015）等多个物种中克隆得到 AQP 基因。在观赏植物中素心蜡梅（方子义 等，2013）、唐菖蒲（林

燕飞 等，2012）、洋桔梗（丁岳炼 等，2012）、百合（李红梅 等，2011b；Tong et al.，2013）、白

姜花（丁岳炼 等，2011）、郁金香（Azad et al.，2012）等也有相关基因的克隆或表达分析的报道。

另外，月季中的 AQP 经研究证明与乙烯调控路径有关，调控花瓣细胞的扩张（Ma et al.，2008）。

栀子花 AQP 与果实的成熟密切相关（Gao & Guo，2013）。 

香石竹（Dianthus caryophyllus）是研究切花衰老机制的重要模式植物（Tanase et al.，2012），

但对香石竹 AQP 的研究较少，仅有 DcPIP1 和 DcPIP2 基因的相关报道。DcPIP1 与花瓣细胞生长与

扩张有关（Harada et al.，2010），DcPIP2 在香石竹切花的叶片、茎颈部、花瓣、雌蕊、雄蕊和萼片

中均有表达，在雌蕊中表达量最高（李红梅 等，2011a）。与其他植物相比，香石竹的 AQP 没有被

完全鉴定，而且其组织表达情况以及切花开放和萎蔫过程中表达规律的全面细致的研究尚未见报道。

本研究中利用本地 BLAST 程序对香石竹（Tanase et al.，2012）和石竹转录组进行了 BLASTn 分析，

对 AQP 基因进行了鉴定，对得到的 AQP 基因进行了聚类与特征分析，深入全面分析其在不同组织

中表达和花瓣开放衰老过程中的表达规律。为香石竹和其他鲜切切花保鲜研究提供一定的理论参考。 

1  材料与方法 

1.1  材料与试剂 

以香石竹‘马斯特’（Master）为研究材料，将其种植于华中农业大学花卉基地（中国，武汉），

采用常规栽培管理措施。 

2014 年 3 月，选择健壮无病害的单株，取其叶片、茎段和花朵混合样液氮速冻，–70 ℃冰箱

保存备用，用于总 RNA 提取，反转录后用于后期 AQP 基因的全长克隆。 
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2014 年 3 月选取处于花蕾期的香石竹，分离茎、叶、萼片、花瓣、雄蕊和雌蕊；2014 年 5 月取

60 枝花蕾期‘马斯特’切花插于纯净无菌水中，分别取 6 个时期花瓣，所有样品以液氮速冻，–70 ℃

冰箱保存备用，用于后期 AQP 的表达量分析。  

1.2  生物信息学分析 

1.2.1  香石竹 AQP 基因的确定 

以拟南芥 AtPIP1;1（NCBI No：CAB71073）、AtTIP1;1（NCBI No：AAD31569）、AtNIP1;1（NCBI 

No：CAA16760）、AtSIP1;1（NCBI No：AAF26804）和番茄 SlXIP1;1（DDBJ No：AB845635）为

查询序列，利用本地 BLAST 程序，对香石竹转录组和石竹转录组进行 BLASTn 搜索。并利用 Pfam 

和 SMART 程序对所有检索到的序列进行保守结构域验证，剔除保守结构域（NPA motif）缺失的序列。 

1.2.2  香石竹 AQP 基因的特征分析 

利用 NCBI 网站上的 ORF finder 对 10 个 AQP 进行编码区序列分析；用 DNAMAN 软件进行多

序列比对分析；利用 MEGA5 软件将香石竹 10 个 AQP 氨基酸序列与拟南芥 AQP 的氨基酸序列进行

Clustal W 序列比对，使用 Neighbor-joining Tree 进化树算法构建系统发育树。利用 ProtParam 在线

程序预测氨基酸分子量；利用在线程序 Plant-mPLoc server 进行亚细胞定位预测；利用 SignalP 4.1 

Server 在线程序分析蛋白信号肽；利用 KinasePhos 在线程序分析蛋白质磷酸化位点；利用 TMHMM 

Server v. 2.0 在线程序对跨膜区进行预测。 

1.3  总 RNA 提取和相关基因 cDNA 全长克隆 

用 RNAiso Plus 试剂盒（宝生物工程有限公司，大连），提取香石竹总 RNA。用反转录试剂盒

进行 cDNA 第 1 链的合成。将反转录产物使用 ddH2O 适当稀释后作为模板进行 RT-PCR 扩增。20 μL

反应体系，PCR 反应程序为：95 ℃预变性 1 min，94 ℃变性 30 s，58 ~ 63 ℃退火 40 s，72 ℃延伸

30 s，共 35 个循环；72 ℃延伸 10 min。RT-PCR 扩增终产物用 1%的琼脂糖凝胶电泳检测，用 AxyPrep 

DNA 凝胶回收试剂盒（爱思进生物技术有限公司，杭州）回收目的片段，并转化大肠杆菌感受态细

胞，挑选菌落 PCR，经检测阳性克隆后，送往武汉擎科创新生物科技有限公司测序。 

所用引物均用 Primer 5.0 设计。基因克隆引物根据香石竹和石竹转录组序列设计；半定量与定

量引物根据 DNAMAN 对比结果，在特异区设计。引物由上海生工合成（表 1）。 

1.4  基因表达和含水量测定 

以 DcaGAPDH 为内参基因对香石竹 10 个 AQP 基因在不同组织中的表达进行半定量 RT-PCR 分

析。反应程序为：95 ℃预变性 3 min；94 ℃变性 30 s，60 ℃退火 30 s，72 ℃延伸 40 s，共 24 ~ 30

个循环；72 ℃延伸 10 min。 

参考 Hossaina 等（2006）和 Harada 等（2010）的方法，将香石竹切花开放过程分为花蕾期、

花朵半开期、花朵全开期、开始萎蔫期、半萎蔫期和完全萎蔫期 6 个时期（图 1）。采用实时荧光定

量 PCR 方法，对香石竹 10 个 AQP 基因在花开放萎蔫过程中的表达进行分析。实时荧光定量 PCR

的反应体系 10 μL，按照 TaKaRa SYBR® Premix Ex TaqTM 试剂盒说明书进行配制，每个样品均设置

3 次生物学重复和 3 次技术重复，在 7500 Fast 实时荧光定量 PCR 系统（赛默飞，新加坡）上进行

扩增。扩增程序为：95 ℃预变性 30 s；95 ℃变性 3 s，60 ℃退火 30 s，40 个循环。采用 2-∆∆Ct 法分

析各基因的相对表达量。各个阶段各取 3 朵香石竹切花，分别称花瓣质量，于 80 ℃烘箱烘干后称

其干质量，计算含水量。 
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表 1  本研究中所用的引物 

Table 1  Primers used in this study 

基因 
Gene 

基因克隆用引物 
Cloning primer 

半定量/定量引物 

Semi-quantitative/quantitative primer 

DcaAQP1-F1 GCACACCCTCATCATCCCACAC TGGATCTTCTGGGTGGGACC 
DcaAQP1-R1 GCGGCACAAATTAAACAACACTCT GCGGCACAAATTAAACAACACTCTA 
DcaAQP2-F1 GAAAATACACATATACACTCCTC TGGGTTTGCCGTGTTTATGG 
DcaAQP2-R1 CCCGAAAATGCAATAAAAACTAAA GCTTCGGAACGATCCTAGAGC 
DcaAQP3-F1 CAATTAATCACAATGACAAAGGAAG AGTGGGAAGCCCTATGTGGAC 
DcaAQP3-R1 TTACTACGGAATGATCCAAGAGC CCAGTTTGTTTCTTGTGACCGA 
DcaAQP4-F1 AACAAACAAACCATTTCTAAACCCT CCGTAAAGACTACAGCGACCCT 
DcaAQP4-R1 ACCATAACATGCTTCAATTCGG AATACCGAGAATGCCGACACC 
DcaAQP5-F1 AAACCAAACATTTCCAAGCACA ACCGACCCTAAACGAAGTGCT 
DcaAQP5-R1 CAATCAATTCAACGGGGTCTTC GCCGACCCAGAAGATCCAGT 
DcaAQP6-F1 AGAACTCAAACAATGACAAAAGATG GCAATAGCGGCATTCTACCATC 
DcaAQP6-R1 ATAAAACTGCAAAGCAAACCCAC AAACTGCAAAGCAAACCCACAT 
DcaAQP7-F1 TGTGAAACGAAGCAAACAAAATGAC CAGCCGTGACATTCGGGTTA 
DcaAQP7-R1 ATTTACACCCACCCGTACACAGAAC CGCCACCACCAAAAGTCGT 
DcaAQP8-F1 CCAAGAAGGCTAGAGTTGTTAAGAA CAACATCTTAGCGGGTGGGG 
DcaAQP8-R1 GCCAAGTTTTACAAGCATTCACC ATCAACGAGCAGACGAGGGA 
DcaAQP9-F1 AGTGGAGAGTTGAGAAAGCCATACC TTACCCCTTTCGACGATGCC 
DcaAQP9-R1 GCGATAATTTAACATCATAACACCCAT GAGATAAACTCCGCCAGACCC 
DcaAQP10-F1 ATGGCAATAGCCTTTGGTAGAT GCTTCTTGGTGCTGTTGCTGG 
DcaAQP10-R1 ATTCATAAGGGTAGAAACATCAAAC TGTAGACGAGGGCGAATGTGA 
DcaGAPDH-F CGGAAAGTTGACTGGTATGGC CGGAAAGTTGACTGGTATGGC 
DcaGAPDH-R CATCCTCGGTGTAGCCCAAAAT CATCCTCGGTGTAGCCCAAAAT 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 1  香石竹切花开放阶段划分 

Fig. 1  Different stages of carnation flowers during the opening process 

 

2  结果与分析 

2.1  香石竹 AQP 生物信息学分析 

2.1.1  香石竹 AQP 基因的确定 

共克隆得到 10 个香石竹 AQP 基因（表 2）。将 10 个 AQP 的预测氨基酸序列与模式植物拟南芥

（Arabidopsis thaliana）AQP 氨基酸序列进行聚类分析，10 个 AQP 分别属于 PIP 和 TIP 亚家族，PIP

亚家族又进一步分为 PIP1 和 PIP2 亚类，TIP 亚家族进一步分为 TIP1 和 TIP2 亚类。其中 PIP1 亚类

有 DcaAQP1，PIP2 亚类有 DcaAQP2、DcaAQP3、DcaAQP4、DcaAQP5、DcaAQP6 和 DcaAQP7 共

6 个基因，TIP1 亚类包含 DcaAQP8 和 DcaAQP9，TIP2 亚类有 DcaAQP10（图 2）。 
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表 2  香石竹 AQP 基因的确定 

Table 2  Identity of carnation AQP genes 

亚家族 
Subfamily 

亚组 
Subgroup 

基因名 
Gene  

转录组序列号 
Transcriptome 
No. 

cDNA/bp ORF/bp 
氨基酸数 
Total number of  
amino acid 

文献 
Reference 

PIP PIP1 DcaAQP1  918 870 289 Harada et al.，2010 

PIP2 DcaAQP2  920 858 285 李红梅 等，2011 

DcaAQP3 FX297112.1 873 861 286  

DcaAQP4 FX297693.1 892 837 278  

DcaAQP5 FX298065.1 880 843 280  

DcaAQP6 FX302411.1 873 861 286  

DcaAQP7  908 888 295  

TIP TIP1 DcaAQP8 FX296505.1 783 759 252  

 DcaAQP9  876 762 253  

 TIP2 DcaAQP10  744 744 247  

  

 

图 2  香石竹 AQP 氨基酸序列聚类分析 

图中树枝上的数字表示重复 1 000 次后该树枝可信度的比例。 

Fig. 2  Cluster analysis of carnation 10 AQP based on amino acid 

The branches in figure showed that the proportion of credibility after repeated 1 000 times. 

  

2.1.2  香石竹 AQP 氨基酸序列对比分析 

香石竹的 10 个 AQP 基因都有 AQP 基因家族基因的两个非常保守的 NPA（Asn-Pro-Ala）基序，

以及 MIP 超家族基因的特征基序 SGXHXNPAVTFG（图 3），并且 7 个 PIP 类 AQP 都有高等植物 PIP

所特有的两个保守基序 GGGANXXXXGY 和 TGINPARSL/FGAAI/VI（图 3）。 
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图 3  香石竹 AQP 氨基酸序列比对 

双线方框内的序列表示 MIP 超家族保守结构域 SGXHXNPAVT；单线方框的序列表示 PIP 亚家族保守结构域 

GGGANXXXXGY 和 TGINPARSL/FGAAI/VI；***表示 NPA 保守结构域。 

Fig. 3  Alignment of amino acids of AQP 

SGXHXNPAVT，GGGANXXXXGY and TGINPARSL/FGAAI/Vl，the signature sequence of MIP and PIP were in double lines box  

and single line boxes respectively；The NPA conserved motif were shown with ***. 

 

2.2  香石竹 AQP 基因的全长克隆及编码蛋白理化性质分析 

以香石竹混合组织总 RNA 反转录获得的 cDNA 为模板，扩增得到 10 个香石竹 AQP 基因的编

码区全长（表 2，图 4）。10 个 AQP 基因编码的蛋白质分子量在 25.20 ~ 32.69 kD 之间（表 3），理

论等电点（pI）介于 5.04 ~ 9.28 之间。除 DcaAQP4 编码的蛋白为不稳定蛋白（不稳定系数为 40.83）

外，其他 9 个均为稳定蛋白（不稳定系数为 23.49 ~ 39.76）。10 个 AQP 基因编码的蛋白亲水性平均

值均为正值，表明它们都属于疏水性蛋白，符合膜蛋白的特征。TIP 类基因编码的蛋白亲水平均值

都在 0.8 以上，疏水性明显高于 PIP 类基因编码的蛋白。用 Plant-mPLoc server 软件进行亚细胞定位

预测，表明 PIP 亚家族成员主要定位于细胞膜上，而 TIP 亚家族成员定位于液泡膜上。 

 

 
 

图 4  香石竹 10 个 AQP 基因的编码区全长扩增 

Fig. 4  Amplification of full-length coding sequences of 10 aquaporin genes 
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表 3  香石竹 AQP 的理化性质分析 

Table 3  Physical and chemical properties analysis of carnation aquaporins 

基因 
Gene 

分子式 
Molecular formula 

分子量/kD 
Molecular 
weight 

pI 
不稳定系数 
Instability index 

亲水性 
Grand average of  
hydropathicity 

亚细胞定位 
Subcellular localization 

DcaAQP1 C1427H2203N365O379S10 30.86 9.14 33.17 0.411 细胞膜 Cell membrane 

DcaAQP2 C1418H2190N364O373S10 30.63 9.23 32.06 0.406 细胞膜 Cell membrane 

DcaAQP3 C1436H2192N366O371S10 30.84 9.20 34.64 0.458 细胞膜 Cell membrane 

DcaAQP4 C1385H2125N341O370S8 29.73 8.80 40.83 0.561 细胞膜 Cell membrane 

DcaAQP5 C1407H2161N349O367S9 30.13 9.28 39.76 0.509 细胞膜 Cell membrane 

DcaAQP6 C1434H2187N359O378S8 32.69 7.70 32.53 0.467 细胞膜 Cell membrane 

DcaAQP7 C1465H2275N369O386S11 31.59 9.21 36.98 0.602 细胞膜 Cell membrane 

DcaAQP8 C1212H1814N289O328S7 25.93 5.43 23.49 0.821 液泡膜 Vacuole 

DcaAQP9 C1212H1865N293O328S4 25.92 5.04 24.24 0.860 液泡膜 Vacuole 

DcaAQP10 C1177H1792N284O318S6 25.20 5.76 24.06 0.911 液泡膜 Vacuole 

 

2.3  香石竹 AQP 跨膜区的预测分析和磷酸化分析 

10 个 AQP 蛋白均有 6 个跨膜区：H1、H2、H3、H4、H5 和 H6（表 4）。这 10 个 AQP 大多在

膜上呈对称分布，含有较长的 N–末端和较短的 C–末端。10 个 AQP 都有丝氨酸磷酸化位点，除

DcaAQP10 之外均有苏氨酸磷酸化位点；另外 TIP 家族的 3 个成员均有酪氨酸磷酸化，PIP 家族成

员只有 DcaAQP4 有酪氨酸磷酸化位点。 

 

表 4  香石竹 AQP 各区域的氨基酸数统计和磷酸化分析 

Table 4  Amino acid number statistics for each domain of AQP sequences and Phosphorylation Analysis in carnation 

基因 
Gene  

跨膜结构域及 N–末端、C–末端的氨基酸数 
Amino acid number of each domain 磷酸化位点 

Phosphorylation site 
H1 H2 H3 H4 H5 H6 

N–末端

N-terminal
C–末端 
C-terminal

DcaAQP1 23 23 18 18 23 23 51 12 Y30，Y157，Y171，S108，S127，S283 

DcaAQP2 23 23 23 20 23 23 43 16 Y22，Y70，S100，,S119，S129，S158 

DcaAQP3 23 23 23 20 23 23 49 12 Y28，Y76，S24，S106，S125，S164，S262 

DcaAQP4 23 23 23 23 23 23 31 16 Y13，Y147，T9，S14，S19，S59，S93，S112，S189，S274

DcaAQP5 23 23 23 20 23 23 36 16 Y15，S21，S61，S64，S95，S114，S191，S276 

DcaAQP6 23 23 23 23 23 23 58 14 Y19，Y166，S103，S122，S199 

DcaAQP7 23 23 23 23 23 23 36 31 Y15，Y50，Y158，S8，S61，S95，S114，S277 

DcaAQP8 23 23 23 23 23 23 21 12 Y244，T54，S15，S99 

DcaAQP9 23 23 23 23 23 23 22 12 Y15，T54，S194 

DcaAQP10 23 23 23 23 23 23 19 10 T127，S51，S191 

 

2.4  组织特异性表达分析 

如图 5 所示，DcaAQP1、DcaAQP2、DcaAQP3、DcaAQP5、DcaAQP8、DcaAQP9 和 DcaAQP10

在叶片、茎、萼片、花瓣、雄蕊和雌蕊 6 个组织中均有表达；DcaAQP4 在茎和 4 轮花器官中均有表

达，但在叶中没有表达；DcaAQP6 在萼片、雄蕊和雌蕊中特异性表达；DcaAQP7 仅在茎和叶中特

异性表达。另外，DcaAQP1、DcaAQP2、DcaAQP3、DcaAQP4、DcaAQP6、DcaAQP8 和 DcaAQP10

这 7 个基因均在萼片中优势表达；DcaAQP5 在花瓣中优势表达；DcaAQP8 在除了萼片以外的其他

组织中相对表达量均较低；DcaAQP9 在各个组织中的表达均较低，在雌蕊中几乎不表达；DcaAQP10

在花瓣和雄蕊中优势表达。 
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图 5  香石竹 10 个 AQP 基因在香石竹的不同组织中的表达 

Fig. 5  The expression of 10 AQP genes in different tissues of carnation 

 

2.5  切花开放过程中 AQP 基因的表达分析 

香石竹 10个AQP在切花开放和萎蔫过程中表达量实时定量RT-PCR分析（图 6）表明：DcaAQP1、

DcaAQP3 和 DcaAQP6 表达量从花蕾期开始升高，半开期达到最高；而 DcaAQP4、DcaAQP7、

DcaAQP9 和 DcaAQP10 在盛开期达到最高的表达量；DcaAQP2 在花蕾期表达量最高，在随后的几

个时期，表达量逐渐降低。DcaAQP5 比较特殊，在开始萎蔫期达到最高，DcaAQP8 在前 3 个时期

表达量差异不大，后 3 个时期表达量亦差异不大，但是前 3 个时期和后 3 个时期呈现阶梯下降表达。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 6  香石竹花开放萎蔫过程中花瓣 AQP 基因的表达量变化 

Fig. 6  Expression changes of AQP in theflowers during the opening and wilting process 
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2.6  香石竹在切花开放萎蔫过程中的花瓣含水量变化分析 

香石竹花瓣的含水量从花蕾期到盛开期呈缓慢上升趋势，到盛花期时达到最高，随后萎蔫期开

始，含水量缓慢下降，至完全萎蔫期迅速下降到 60%以下。 

 
 

图 7  香石竹切花开放萎蔫过程中的花瓣含水量变化 

Fig.7  Changes of moisture content in petals of carnation flowers during the opening and wilting process 

3  讨论 

3.1  AQP 的分布及结构特征 

AQP 广泛分布于植物中，在植物中 AQP 的数量是不固定的，基因重复事件和异缘杂交都能导

致 AQP 基因的扩张，产生新功能、亚功能基因或无功能假基因（Lynch & Conery，2000；Flagel & 

Wendel，2009；Severing et al.，2009；Magadum et al.，2013）。本研究在分析香石竹和石竹转录组

的基础之上共得到 10 个 AQP 基因，这 10 个基因分属于 PIP 和 TIP 亚家族，其他亚家族基因暂时

未能得到，究其原因可能是由于转录组选取的材料不全，有些在根中表达的基因就不存在于转录组

数据库中，也可能其他家族基因表达较少或在特定生长时期、特殊环境（如外源刺激，逆境胁迫）

下表达，由于转录效率低，所以也不能在转录组数据库中鉴定到（Venkatesh et al.，2013；Martins et 

al.，2015）。 

对香石竹 10 个 AQP 基因编码的氨基酸序列的疏水区进行预测后，发现它们都具有 6 个跨膜区，

但是它们的 N–末端都比 C–末端长。不同 AQP 的跨膜螺旋结构并不完全相同，每个跨膜区的氨基

酸数目上存在一定差异，表明香石竹的 10 个 AQP 可能在不同的组织中发挥作用，参与不同底物的

物质运输。此外，Niittylä 等（2007）研究发现，不同的 AQP 中，N–末端和 C–末端都有丝氨酸磷

酸化位点的存在，且丝氨酸被磷酸化后可以显著提高水转运活性。本研究中香石竹 10 个 AQP 基因

均有丝氨酸磷酸化位点，这可能与提高水分转运活性有关。 

3.2  AQP 基因在不同组织的表达情况 

AQP 在植物体内具有高效转运水分子的能力，它们存在于植物体的绝大部分器官和组织之中，

在水分代谢中具有关键作用。不同物种中，AQP 基因表达量最高的部位也不相同。如白姜花 HcPIP2

在花梗和苞片中的表达水平最高（丁岳炼 等，2011），EgPIP1;3 在洋桔梗茎中表达量最高（丁岳炼 

等，2012），龙眼在根中表达量最高（陈虎 等，2012）。荔枝 4 个 AQP 基因在果皮中大量表达，2
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个 AQP 基因在花中特异表达（王凌云 等，2013）。本研究中发现 DcaAQP2 基因在各个器官中的表

达量为：萼片 > 雌蕊 > 花瓣/茎 > 雄蕊 > 叶片，而前人发现 DcPIP2 基因（即本试验中的 DcaAQP2

基因）在各个器官中的表达量为：雌蕊 > 花瓣 > 雄蕊 > 萼片 > 茎颈部 > 叶片（李红梅 等， 

2011）。两个结果略有不同，究其原因发现，本研究中取样于花蕾期，而前人取样于盛开期。不同时

期的差异表明 DcaAQP2 在切花整个开放过程和多个组织都起作用，并且随着花朵的开放，其优势

表达和主要作用的组织有所转移。 

本研究中还发现 10 个 AQP 基因在香石竹的叶片、茎、萼片、花瓣、雌蕊和雄蕊中存在表达差

异。其中 DcaAQP1、DcaAQP2、DcaAQP3、DcaAQP5、DcaAQP8、DcaAQP9 和 DcaAQP10 在 6

个组织中均有表达，表明这几个 AQP 基因对整个植物的生长发育起组成型作用，在植物整个生命阶

段的生长发育和物质转运中都起着不可或缺的作用。DcaAQP4 优势表达于萼片，在茎中也有较高表

达，表明其可能与香石竹的水分与营养物质的极性运输以及萼片伸展有关。DcaAQP7 特异表达于茎

和叶组织，表明其可能是一个重要的水分和物质转运蛋白。DcaAQP6 在萼片、雄蕊和雌蕊中特异性

表达，而在叶片和茎中不表达，表明其特异作用于萼片、雄蕊和雌蕊的生长发育和物质运输，而不

承担营养器官的物质转运功能。 

3.3  AQP 基因在切花开放萎蔫过程中的表达变化 

各个 AQP 基因在同一组织中不同时期的表达变化，可以推测它们在香石竹花瓣开放萎蔫过程

的不同作用。DcaAQP1、DcaAQP3 和 DcaAQP6 表达量从花蕾期开始升高，半开期达到最高，盛开

期也维持相对较高水平。而这两个阶段切花开放需要巨大的水分供应，来维持花瓣细胞的膨胀和生

长。表明这 3 个基因具有良好的水分运输能力，涉及花瓣细胞的膨胀与生长。其中，本研究中的

DcaAQP1 基因促进水分进入花瓣细胞，帮助花瓣细胞膨胀与生长的功能已被 Harada 等（2010）利

用抑制性消减杂交法证实。在切花半开期到盛开期，DcaAQP4、 DcaAQP7、DcaAQP9 和 DcaAQP10 

表达量逐渐升高，至盛开期时达到最高表达水平；而 DcaAQP1、DcaAQP3 和 DcaAQP6 还维持相对

较高表达水平；与此同时，花瓣含水量在半开期到盛开期这一过程中急剧升高。此外，香石竹

DcaAQP9 基因的同源基因 RhTIP1;1 也被证明了涉及月季切花开放过程中的水分转运，对花瓣细胞

的扩张起重要作用（Xue et al.，2009）。以上结果表明，切花在不断开放的过程中需要越来越多的水

分和营养物质，而仅 DcaAQP1、DcaAQP3 和 DcaAQP5 这 3 个基因不能满足切花开放过程中的旺盛

需求，需要更多 AQP（DcaAQP4、DcaAQP9 和 DcaAQP10）的协同作用来完成切花盛开。Fetter（2004）

等已经报道过 AQP 之间协同作用能增强水分转运能力，如 PIP1 和 PIP2 亚家族成员形成异源四聚体

能促进水分运输作用（Fetter et al.，2004；Zelazny et al.，2007，2009）。爪蟾卵母细胞试验也证明了

PIP1 和 PIP2 异源四聚体能使原来无水分渗透性的 PIP1 水分渗透性增强、运输能力提高（Daniels et 

al.，1994；Yamada et al.，1995；Chaumont et al.，2000；Yaneff et al.，2014）。另外，DcaAQP2 在花

蕾期表达量最高，而在随后的几个时期，表达量逐渐降低。表明 DcaAQP2 可能涉及早期花蕾的发

育，对营养物质吸收和转运起重要作用。DcaAQP5 比较特殊，它在开始萎蔫期（大部分 AQP 家族

基因开始下调表达时），其表达量达到最高，表明 DcaAQP5 可能与切花形态的维持、花瓣质地保持

和水分的吸收有关。这些结果说明，在香石竹切花盛开萎蔫的过程，各 AQP 基因既有协同互作，又

有部分基因在特定时期和阶段其关键作用。 
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