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摘要：［目的］通过研究毛竹ＴＩＰｓ的分子特征和表达模式，为揭示逆境胁迫条件下 ＴＩＰｓ在竹子中的作用提供证据，
为培育抗逆的植物新品种提供新的基因资源。［方法］以毛竹为对象，利用生物信息学方法对毛竹基因组中的ＴＩＰｓ
基因进行了全面分析，采用实时荧光定量ＰＣＲ技术分析基因在不同组织及干旱、水淹和 ＮａＣｌ胁迫下的表达模式。
［结果］毛竹基因组中含有６个 ＴＩＰｓ同源基因，分别隶属于３个亚类（ＴＩＰ１、ＴＩＰ２和 ＴＩＰ４）。基因结构预测显示，
ＰｅＴＩＰ１；１、ＰｅＴＩＰ１；２、ＰｅＴＩＰ２；２和ＰｅＴＩＰ４；２由２个外显子和１个内含子组成，而 ＰｅＴＩＰ２；１和 ＰｅＴＩＰ４；１由３个外显
子和２个内含子组成。蛋白结构分析显示，毛竹６个ＴＩＰｓ均具有２个典型的 ＮＰＡ结构域和４个 ａｒ／Ｒ模体。通过
转录组数据分析基因的组织表达特异性，结果表明ＰｅＴＩＰ１；１在各组织中的表达丰度均较高；ＰｅＴＩＰ１；２主要在花中
表达；ＰｅＴＩＰ２；１在根和鞭中表达量较高；ＰｅＴＩＰ２；２在根中特异表达；ＰｅＴＩＰ４；１在叶片中表达丰度最高；ＰｅＴＩＰ４；２在
笋和鞭中表达水平较高，在根中最低。实时定量ＰＣＲ结果分析证明，干旱处理后毛竹根中 ＰｅＴＩＰ４；１的表达量显著
升高（ｐ＜０．０１），ＰｅＴＩＰ２；１、ＰｅＴＩＰ２；２和ＰｅＴＩＰ４；２表达受到抑制（ｐ＜０．０１）；水淹处理后根中ＰｅＴＩＰ１；１和ＰｅＴＩＰ４；１
表达量显著增加（ｐ＜０．０１），ＰｅＴＩＰ１；２、ＰｅＴＩＰ２；２、和ＰｅＴＩＰ４；２则显著降低（ｐ＜０．０１）；ＮａＣｌ处理后根中６个 ＰｅＴＩＰｓ
的表达量均显著增加（ｐ＜０．０１）。干旱处理后毛竹叶片中ＰｅＴＩＰ１；１、ＰｅＴＩＰ１；２和ＰｅＴＩＰ４；１表达量均显著增加（ｐ＜
０．０１）；水淹处理后叶片中ＰｅＴＩＰｓ表达量均显著提高（ｐ＜０．０１）；ＮａＣｌ处理后叶片中ＰｅＴＩＰ２；１表达受到明显抑制（ｐ
＜０．０１）。［结论］ＰｅＴＩＰｓ可能在毛竹抵抗干旱、水淹和ＮａＣｌ等非生物胁迫中发挥着不同程度的作用。
关键词：毛竹；液泡膜内在水通道蛋白；表达分析
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干旱、水淹和盐胁迫是影响植物生长、限制作物

产量的主要因素。快速调节细胞渗透压和维持水分

平衡是植物应对非生物胁迫的重要方式。维护细胞

内渗透势平衡对保持细胞内稳态至关重要，这个过

程需要大量的水通道蛋白（Ａｑｕａｐｏｒｉｎｓ，ＡＱＰｓ）调节
完成［１－２］。ＡＱＰｓ是微生物、植物和动物细胞中普遍
存在的具有高度保守性的整合膜蛋白。ＡＱＰｓ具有
调节细胞内水分快速流动的功能，细胞内约７０％
９０％的水分流动通过 ＡＱＰｓ完成［３］。非生物胁迫

下，植物会通过控制细胞膨压来维持体内渗透平衡

和离子平衡，降低外界因素带来的伤害［４－５］。控制

细胞内水分流动和维持渗透压平衡主要依靠嵌于细

胞质膜和液泡膜的 ＡＱＰｓ完成［２］。液泡膜内在水通

道蛋白（ＴＩＰｓ）是 ＡＱＰｓ一个亚家族，具有高效透水
性，透水效率是质膜水通道蛋白的 １００倍以上［６］。

ＴＩＰｓ不仅能转运水分，而且还具有传输Ｈ２Ｏ２、甘油、
尿素和ＮＨ３等底物的能力

［７］。研究表明，ＴＩＰｓ控制
水分进出液泡膜使细胞迅速膨胀或紧缩，适应复杂

多变的外界环境，维持细胞内稳态［７］，在植物正常生

理活动和响应非生物胁迫方面均发挥着重要的

作用［８－１０］。

竹子属于禾本科（Ｐｏａｃｅａｅ）竹亚科（Ｂａｍｂｕｓｏ
ｉｄｅａｅ）植物，具有生长快、产量高、竹材强度大、纤维
性能好等特性，在人类经济生活和生活环境中发挥

着重要的作用［１１］。细胞分裂和细胞伸长共同促使

竹子节间伸长［１２］，细胞的分裂和伸长需要细胞膨压

提供动力［１３］。一些竹子植株高大，需要强大的根压

和蒸腾拉力把水和营养物质运输到各个组织器官。

竹子茎秆缺乏次生生长，必须多年使用同一套导管

系统进行水分的运输，因此，依赖于根压的木质部栓

塞再修复对竹子生长发育意义重大［１４］。无论是水

分的运输还是渗透压的调节都离不开 ＡＱＰｓ。而作
为ＡＱＰｓ中转运水分效率最高的 ＴＩＰｓ，势必在竹子
生长发育过程中发挥着重要作用。因此，本研究以

重要经济竹种毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓｅｄｕｌｉｓ（Ｃａｒｒ．）Ｈ．
ｄｅＬｅｈａｉｅ）为研究材料，通过与禾本科植物水稻
（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）和玉米（ＺｅａｍａｙｓＬ．）的ＴＩＰｓ比对
分析，在毛竹基因组中获得６条 ＴＩＰｓ同源序列，在
对其基因结构和保守结构域等进行预测分析的基础

上，通过基因表达谱（ＲＮＡｓｅｑ）分析了 ＴＩＰｓ基因在
不同组织器官中的表达情况，并利用实时定量 ＰＣＲ
方法检测了其在干旱、水淹和ＮａＣｌ胁迫下的表达模
式，以期为揭示ＴＩＰｓ在竹类植物生长发育与胁迫响
应过程中的功能及其作用机制提供参考。

１　材料与方法

１．１　毛竹ＴＩＰｓ基因序列的获取与分析
以单子叶植物水稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬｉｎｎ．）和玉米

（ＺｅａｍａｙｓＬｉｎｎ．）的ＴＩＰｓ基因序列为诱饵［１５－１６］，在

毛竹基因组数据库 ＢａｍｂｏｏＧＤＢ（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｂａｍ
ｂｏｏｇｄｂ．ｏｒｇ／）［１７］中比对查找，获得 ＴＩＰｓ直系同源序
列。采用生物信息学方法对获得的基因序列及其编

码氨基酸进行分析，用 ＰｒｏｔＰａｒａｍ（ｈｔｔｐ：／／ｗｅｂ．ｅｘ
ｐａｓｙ．ｏｒｇ／ｐｒｏｔｐａｒａｍ／）分析蛋白的基本理化性质，用
ＧｅｎｅＳｔｒｕｃｔｕｒｅＤｉｓｐｌａｙＳｅｒｖｅｒ（ｈｔｔｐ：／／ｇｓｄｓ．ｃｂｉ．ｐｋｕ．
ｅｄｕ．ｃｎ／）预测基因结构，用 ＣｌｕｓｔａｌＷ２比对并分析
ＮＰＡ结构域和 ａｒ／Ｒ模体等保守结构域，用 Ｐｌａｎｔ
ｍＰＬｏｃ（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｃｓｂｉｏ．ｓｊｔｕ．ｅｄｕ．ｃｎ／）预测亚细

２２５
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胞位置，用ＴＭＨＭＭＳｅｒｖｅｒｖ．２．０（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｃｂｓ．
ｄｔｕ．ｄｋ／ｓｅｒｖｉｃｅｓ／ＴＭＨＭＭ／）预测跨膜结构域，并用
ＭＥＧＡ５．０软件邻接法（ＮｅｉｇｈｂｏｒＪｏｉｎｉｎｇ）构建基于
ＴＩＰｓ同源蛋白的系统发育进化树。
１．２　毛竹ＴＩＰｓ基因表达组织特异性分析

从ＮＣＢＩ的 ＳｈｏｒｔＲｅａｄＡｒｃｈｉｖｅ（ＳＲＡ）数据库中
下载毛竹７个不同组织（叶、鞭、根、２０ｃｍ和５０ｃｍ
高的笋、早花期和晚花期花序）的转录组数据（登录

号： ＳＲＸ０８２５０１、 ＳＲＸ０８２５０２、 ＳＲＸ０８２５０３、
ＳＲＸ０８２５０４、ＳＲＸ０８２５０５、ＳＲＸ０８２５０６、ＳＲＸ０８２５０７、
ＳＲＸ０８２５０８、ＳＲＸ０８２５０９、ＳＲＸ０８２５１０、ＳＲＸ０８２５１１和
ＳＲＸ０８２５１２），利用 ＰｅＴＩＰｓ基因的表达值 ＲＰＫＭ
（Ｒｅａｄｓｐｅｒｋｉｌｏｂａｓｅｏｆｅｘｏｎｍｏｄｅｌｐｅｒｍｉｌｌｉｏｎｍａｐｐｅｄ
ｒｅａｄｓ）表示基因的表达丰度。为方便统计，对每个
表达数值取以 ２为底数的对数（Ｌｏｇ２），使用 Ｍａ
ｔｒｉｘ２ｐｎｇ绘制基因表达热图。
１．３　毛竹材料处理

以本实验室培养的一年生毛竹盆栽实生苗为材

料，培养条件：温度 ２８℃，光照 １５０ｍｏｌ·μｍ－２·
ｓ－１，光周期光明／黑暗 ＝１６ｈ／８ｈ，相对湿度 ５０％。
从基质中取出竹苗，冲洗干净，进行处理。干旱处

理：直接将竹苗于实验室条件下放置；水淹处理：将

竹苗根系置于去离子水中；ＮａＣｌ处理：将竹苗置于
浓度为４００ｍｍｏｌ·Ｌ－１的 ＮａＣｌ溶液中。２ｈ后分别
剪取根和叶片，同时以未处理的竹苗作为对照采样。

每个样本 ３个随机重复，迅速置于液氮中冻存，
－８０℃存放，用于ＲＮＡ的提取。
１．４　实时定量ＰＣＲ分析

利用ＴＲＩｚｏｌ方法（Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ，ＵＳＡ）分别提取处
理后毛竹根和叶的 ＲＮＡ［１８］，使用反转录试剂盒
（Ｐｒｏｍａｇｅ，ＵＳＡ）合成 ｃＤＮＡ第一链。使用 Ｐｒｉｍｅｒ
５．０在毛竹ＴＩＰｓ基因核苷酸序列的非保守区设计定
量引物（表１），并由上海生工技术有限公司合成。

ｑＰＣＲ反应体系为 １０μＬ：ＬｉｇｈｔＣｙｃｌｅｒ ４８０
ＳＹＢＲＧｒｅｅｎＩＭａｓｔｅｒＭｉｘ（Ｒｏｃｈｅ，ＵＳＡ）５．０μＬ，
正、反向引物各０．２μＬ，ｃＤＮＡ０．８μＬ，ｄｄＨ２Ｏ３．８

表１　荧光定量ＰＣＲ引物序列

基因名称 引物序列（５′→３′）

ＰｅＴＩＰ１；１
Ｆ：ＴＡＧＣＴＡＧＣＴＡＣＣＣＧＧＣＡＧＡＧＴＣＴ
Ｒ：ＴＧＧＣＣＴＧＣＧＡＡＧＡＣＧＡＡＧＡＴ

ＰｅＴＩＰ１；２
Ｆ：ＴＣＧＡＴＣＣＡＴＣＣＡＴＴＡＣＴＣＣＴＣＣＴ
Ｒ：ＣＡＴＣＧＣＣＡＡＣＡＡＡＣＡＧＡＴＧＡＣＡ

ＰｅＴＩＰ２；１
Ｆ：ＡＴＧＧＣＧＡＴＴＧＧＣＴＴＣＡＴＣＧＴ
Ｒ：ＴＣＡＧＴＧＧＣＣＣＧＡＣＣＣＡＧＴＡＣ

ＰｅＴＩＰ２；２
Ｆ：ＧＧＴＣＣＡＴＧＡＡＣＣＣＡＧＣＡＡＧＧＴ
Ｒ：ＣＡＴＧＡＡＧＡＣＧＴＣＣＣＣＧＴＡＧＡＣＴ

ＰｅＴＩＰ４；１
Ｆ：ＧＴＣＣＴＴＣＴＡＧＴＡＡＴＧＡＧＣＡＣＣＡＣＡＣＡＴ
Ｒ：ＧＡＡＡＣＡＧＣＴＣＣＴＧＣＡＧＧＣＣＴ

ＰｅＴＩＰ４；２
Ｆ：ＴＧＡＣＧＡＣＡＧＡＴＣＡＧＣＧＡＣＡＣＴＧ
Ｒ：ＡＡＧＡＧＧＡＡＧＧＴＧＡＧＣＡＣＧＡＧＣＴ

ＰｅＮＴＢ
Ｆ：ＴＣＴＴＧＴＴＴＧＡＣＡＣＣＧＡＡＧＡＧＧＡＧ
Ｒ：ＡＡＴＡＧＣＴＧＴＣＣＣＴＧＧＡＧＧＡＧＴＴＴ

μＬ。选取毛竹ＮＴＢ作为内参基因［１９］。ＰＣＲ反应在
ｑＴＯＷＥＲ２．２（ＡｎａｌｙｔｉｋＪｅｎａ，Ｇｅｒｍａｎｙ）荧光定量
ＰＣＲ仪上进行，反应程序：９５℃ ５ｍｉｎ；９５℃ １０ｓ，
６２℃１０ｓ，５０个循环。每个反应重复３次，反应结束
后，分析 Ｃｔ值和溶解曲线，使用２－ΔΔＣＴ法［２０］分析３
次生物学实验的基因表达情况。

２　结果与分析
２．１　基因序列分析

通过序列比对分析，从毛竹基因组数据中找到

６个 ＴＩＰｓ亚 家 族 成 员 基 因 （表 ２），分 别 是
ＰＨ０１０００１５７Ｇ０４６０、ＰＨ０１００１１１７Ｇ０５５０、ＰＨ０１００００
２３Ｇ０６１０、ＰＨ０１００１２０７Ｇ０１４０、ＰＨ０１０００００３Ｇ３７３０和
ＰＨ０１００１８２１Ｇ０３００，所编码的蛋白长度在２４８ ２７２
ａａ之间，分子量在２５．１０７２ ２７．３１２５ｋＤａ之间，
理论等电点为５．６１ ６．７４，均为酸性蛋白。构建基
于毛竹、水稻、玉米 ＴＩＰｓ序列的系统发育树，结果显
示ＴＩＰｓ分别聚到五个亚类（ＴＩＰ１、ＴＩＰ２、ＴＩＰ３、ＴＩＰ４
和ＴＩＰ５），而毛竹的 ６个 ＴＩＰｓ仅聚类在 ＴＩＰ１，ＴＩＰ２
和ＴＩＰ４三个亚类上，每个亚类有２个基因，在毛竹
中未找到ＴＩＰ３和 ＴＩＰ５的直系同源基因（图１）。根
据聚类结果，将毛竹６个 ＴＩＰｓ亚家族成员基因分别
命名为 ＰｅＴＩＰ１；１、ＰｅＴＩＰ１；２、ＰｅＴＩＰ２；１、ＰｅＴＩＰ２；２、
ＰｅＴＩＰ４；１和ＰｅＴＩＰ４；２。

表２　ＰｅＴＩＰｓ编码蛋白的基本信息

基因名称 基因登录号 亚细胞位置 多肽长度／ａａ 分子质量／Ｄａ 理论等电点 跨膜结构数量／个

ＰｅＴＩＰ１；１ ＰＨ０１０００１５７Ｇ０４６０ 液泡 ２５０ ２５８０７．８ ６．０１ ６
ＰｅＴＩＰ１；２ ＰＨ０１００１１１７Ｇ０５５０ 液泡 ２５２ ２５４１３．５ ５．６１ ６
ＰｅＴＩＰ２；１ ＰＨ０１００００２３Ｇ０６１０ 液泡 ２４８ ２５１０７．２ ５．８７ ６
ＰｅＴＩＰ２；２ ＰＨ０１００１２０７Ｇ０１４０ 液泡 ２７２ ２７３１２．５ ６．３９ ７
ＰｅＴＩＰ４；１ ＰＨ０１０００００３Ｇ３７３０ 液泡 ２５２ ２５３８６．８ ６．４２ ６
ＰｅＴＩＰ４；２ ＰＨ０１００１８２１Ｇ０３００ 液泡 ２５０ ２５３１５．７ ６．７４ ６

３２５
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通过ＣｌｕｓｔａｌＷ２软件对毛竹，水竹，水稻和玉米的ＴＩＰｓ蛋白序列进行比对，

用ＭＥＧＡ５．０软件邻接法（ＮｅｉｇｈｂｏｒＪｏｉｎｉｎｇ）构建基于ＴＩＰｓ蛋白序列的系统发育进化树，

并进行亚类划分。图的最右侧是对应水稻和玉米ＴＩＰｓ的亚类。

图１　水稻、玉米和毛竹的ＴＩＰｓ系统树分析

利用毛竹转录组数据和全长 ｃＤＮＡ数据［２１］与

对应的基因组序列进行比对，预测到 ＰｅＴＩＰｓ的基因
结构，进一步分析发现，毛竹 ＰｅＴＩＰｓ亚家族各成员
的外显子－内含子结构相对保守，区别主要是在内
含子的大小和插入位置上（图２），其中 ＰｅＴＩＰ１；１，
ＰｅＴＩＰ１；２，ＰｅＴＩＰ２；２和ＰｅＴＩＰ４；２由２个外显子１个
内含子组成，ＰｅＴＩＰ２；１和 ＰｅＴＩＰ４；１由３个外显子２
个内含子组成，内含子完全符合 ＧＴＡＧ剪接
原则［２２］。

２．２　蛋白结构分析
根据氨基酸序列具有的信号肽对 ＰｅＴＩＰｓ亚细

胞位置进行预测［２３］，结果显示毛竹ＰｅＴＩＰｓ均位于液
泡膜，表明ＰｅＴＩＰｓ可能在液泡膜上控制水分或小分
子物质的透过膜系统，间接证明了６个 ＰｅＴＩＰｓ基因

的可靠性。跨膜结构域预测结果显示，除 ＰｅＴＩＰ２；２
有７个跨膜结构域外，其它成员均有６个跨膜结构
域（ＴＭ１ＴＭ６），由三个位于膜外两个位于膜内的环
连接而成，依次为（ＬｏｏｐＡ ＬｏｏｐＥ）（表２）。

ＡＱＰｓ的孔道由位于ＬｏｏｐＢ和ＬｏｏｐＥ处的２个
高度保守的 ＮＰＡ（ＡｓｎＰｒｏＡｌａ）结构域反向折叠而
成，ＮＰＡ结构域控制水分子通过［２４］。序列分析结果

显示，ＰｅＴＩＰｓ均具有２个典型的ＮＰＡ结构域（表３），
分别位于ＬｏｏｐＢ和 ＬｏｏｐＥ处，表明 ＰｅＴＩＰｓ具有转
运水通过膜系统的能力。此外，ＡＱＰｓ还具有４个保
守的芳香族化合物／精氨酸（ａｒ／Ｒ）模体，前２个位于
ＴＭ２和ＴＭ５处，后２个位于ＬｏｏｐＥ处，ａｒ／Ｒ模体对
底物的选择透过性通过生物膜起着至关重要的作

用，模体的组合形式决定着底物的类型［２５］。通过与

４２５
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横轴数字代表核苷酸位置；黑色方框表示外显子；灰色线条表示内含子

图２　毛竹ＴＩＰｓ基因组ＤＮＡ结构示意图

标准序列 ＡＱＰ１（Ｆ５６Ｈ１８０Ｃ１８９Ｒ１９５）比对，预测
得到毛竹 ＴＩＰｓ的 ａｒ／Ｒ模体结构［２６］，结果显示，

ＰｅＴＩＰｓ的 ａｒ／Ｒ模体存在多样性，包括 Ｈ／Ｉ／Ａ／Ｖ
（ＰｅＴＩＰ１）、Ｈ／Ｉ／Ｇ／Ｒ（ＰｅＴＩＰ２）、Ｑ／Ｔ／Ａ／Ｒ（ＰｅＴＩＰ４；
１）和Ｈ／Ｉ／Ａ／Ｒ（ＰｅＴＩＰ４；２）四种不同的组合（表３）。
在ＴＭ２和ＴＭ５处的氨基酸除ＰｅＴＩＰ４；１为Ｑ和Ｔ以
外，均为Ｈ和Ｉ，其中ＰｅＴＩＰ１和ＰｅＴＩＰ２的ａｒ／Ｒ模体
组合保持组内一致，ＰｅＴＩＰ４在ＬｏｏｐＥ处的模体结构
也具有组内一致性。

表３　ＰｅＴＩＰｓ蛋白的ＮＰＡ结构域和ａｒ／Ｒ模体

基因

名称

ＮＰＡ结构域
ＬｏｏｐＢ ＬｏｏｐＥ

ａｒ／Ｒ模体
ＴＭ２ ＴＭ５ ＬｏｏｐＥ１ＬｏｏｐＥ２

ＰｅＴＩＰ１；１ ＮＰＡ ＮＰＡ Ｈ Ｉ Ａ Ｖ
ＰｅＴＩＰ１；２ ＮＰＡ ＮＰＡ Ｈ Ｉ Ａ Ｖ
ＰｅＴＩＰ２；１ ＮＰＡ ＮＰＡ Ｈ Ｉ Ｇ Ｒ
ＰｅＴＩＰ２；２ ＮＰＡ ＮＰＡ Ｈ Ｉ Ｇ Ｒ
ＰｅＴＩＰ４；１ ＮＰＡ ＮＰＡ Ｑ Ｔ Ａ Ｒ
ＰｅＴＩＰ４；２ ＮＰＡ ＮＰＡ Ｈ Ｉ Ａ Ｒ

２．３　基因组织特异性分析
利用毛竹不同组织的 ＲＮＡＳｅｑ表达谱数据，对

ＰｅＴＩＰｓ基因的组织表达模式进行分析。结果表明，
除ＰｅＴＩＰ２；２仅在根中表达以外，其它 ＰｅＴＩＰｓ在叶、
鞭、根、２０ｃｍ和５０ｃｍ高的笋、早花期和晚花期花序
７个组织中均有表达，但表达丰度存在明显差异。
其中，ＰｅＴＩＰ１；１在 ７个组织中的表达丰度均较高；
ＰｅＴＩＰ１；２主要在叶和花中的表达，在花中表达值最
高，且晚花期高于早花期，表明其随花的发育

ＰｅＴＩＰ１；２表达水平提高；ＰｅＴＩＰ２；１在根中表达量最
高，在鞭中的表达次之；ＰｅＴＩＰ４；１在叶中表达量最
高，在根中最低；ＰｅＴＩＰ４；２主要在鞭和笋中表达，在
根中的表达量最低，５０ｃｍ高的笋中表达量高于２０
ｃｍ高的笋（图３）。ＰｅＴＩＰｓ在不同组织中的表达差
异意味着其在不同组织及发育不同阶段可能具有不

同的功能，其具体的表达模式尚需进一步用实验来

证实。

基因表达丰都用ＲＰＫＭ值取以２为底数的对数（Ｌｏｇ２）表示，从

左到右分别是２０ｃｍ笋，５０ｃｍ笋，地下茎，根，叶，早花和晚

花。丰度值由不同的灰度表示：最小值－２，最大值１０。

图３　毛竹ＴＩＰｓ基因在７个组织中的表达分析

２．４　干旱、水淹和ＮａＣｌ胁迫下基因表达模式分析
ＴＩＰｓ不仅具有运输和储存水分的能力，而且可

以运输与细胞水势有关的物质来控制细胞渗透压，

在响应干旱、水淹和盐等非生物胁迫方面发挥重要

作用［２７］。为揭示 ＰｅＴＩＰｓ在非生物胁迫下的响应机
制，利用ｑＲＴＰＣＲ方法检测其在干旱、水淹和 ＮａＣｌ
胁迫下的表达模式。

结果显示，干旱处理后毛竹根中 ＰｅＴＩＰ１；１和
ＰｅＴＩＰ１；２表达量有所下降，但变化差异不显著，其
它４个基因均有明显变化（＞２或＜１／２），且存在显
著差异，其中 ＰｅＴＩＰ４；１的表达量显著升高（ｐ＜
０．０１），是处理前的 ４．７倍，ＰｅＴＩＰ２；１、ＰｅＴＩＰ２；２和
ＰｅＴＩＰ４；２表达受到抑制（ｐ＜０．０１），ＰｅＴＩＰ４；２受抑
制程度最为严重，仅为处理前的１／３０；水淹处理后，
根中 ＰｅＴＩＰ１；１和 ＰｅＴＩＰ４；１表达量显著增加（ｐ＜

５２５



林　业　科　学　研　究 第２９卷

柱形图表示从荧光定量ＲＴＰＣＲ中得到的转录丰度（相对表达量）；Ａ和Ｂ分别表示ＰｅＴＩＰｓ

基因在根和叶片中的表达丰度。１～４分别为对照、干旱、水淹和ＮａＣＩ处理。

图４　胁迫条件下ＰｅＴＩＰｓ基因在毛竹跟和叶片中的表达分析

０．０１），其中ＰｅＴＩＰ１；１增加最多，是处理前的４倍以
上，ＰｅＴＩＰ１；２、ＰｅＴＩＰ２；２、和 ＰｅＴＩＰ４；２在水淹处理后
显著降低（ｐ＜０．０１），ＰｅＴＩＰ２；１也有所降低但差异
不显著；ＮａＣｌ处理后，根中６个 ＰｅＴＩＰｓ的表达量均
显著增加（ｐ＜０．０１）（图４－Ａ）。

干旱处理后，毛竹叶片中 ＰｅＴＩＰ１；１、ＰｅＴＩＰ１；２
和 ＰｅＴＩＰ４；１表达量显著增加（ｐ＜０．０１），其中
ＰｅＴＩＰ４；１上升幅度最大，约为对照的１７倍；水淹处
理后，叶片中ＰｅＴＩＰｓ表达量均显著提高（ｐ＜０．０１），
其中 ＰｅＴＩＰ４；１变化最为明显，约为对照的 ８２倍，
ＰｅＴＩＰ１；１和 ＰｅＴＩＰ２；１分别约是对照的 １１倍和 ９
倍；ＮａＣｌ处理后，叶片中 ＰｅＴＩＰ２；１表达受到明显抑
制（ｐ＜０．０１），仅为对照的１／５，其他 ＰｅＴＩＰｓ表达量
也受到影响，但变化不显著（图４－Ｂ），ＰｅＴＩＰ２；２在
叶片中未检测到表达。

３　讨论
随着测序技术的发展，越来越多植物的基因组

和转录组数据被公布，为研究 ＴＩＰｓ基因家族成员在
植物中的作用奠定了基础。目前在多个单子叶禾本

科植物中已有相关报道，如玉米、水稻、小麦和大麦

等［１５－１６，２８－２９］，而竹亚科植物中还未见报道，因此利

用毛竹基因组和转录组数据进行 ＴＩＰｓ基因识别以
及表达模式分析对揭示其在竹子生长发育中的作用

具有重要意义。研究表明，ＴＩＰｓ亚家族分为５个亚
类，依次为ＴＩＰ１、ＴＩＰ２、ＴＩＰ３、ＴＩＰ４和 ＴＩＰ５［７］，毛竹中
找的６个 ＴＩＰｓ基因成员属于其中的３个亚类，无论
在亚类数量还是在整体数量上都少于其他禾本科植

物［１５－１６，２８－２９］，究其原因，一方面由于现有毛竹基因

组数据是覆盖９５％基因组的草图［３０］，尚不完整；另

一方面可能是由于毛竹繁殖主要是依靠无性生殖，

长期处于营养生长阶段，导致减数分裂的缺少，降低

了基因拷贝数改变的概率。根据聚类结果可以看出

毛竹各ＴＩＰｓ成员和水稻的聚在一起（图１），进一步
验证了毛竹与水稻亲缘关系较近，与玉米相对

较远［３０］。

蛋白结构决定其功能。ＡＱＰｓ两个 ＮＰＡ结构域
经过反向折叠形成孔道控制水分子通过，单一位点

的变异会影响到通道的透水效率甚至细胞内稳态，

ＰｅＴＩＰｓ具有典型的ＮＰＡ结构域，反映了毛竹 ＰｅＴＩＰｓ
具有转运水分、维持水分平衡的能力［２４］。ａｒ／Ｒ模体
的组合形式决定着底物的类型，在ＰｅＴＩＰｓ中ａｒ／Ｒ模
体以４种形式存在，表明毛竹 ＰｅＴＩＰｓ具有转运多种
底物的潜力［２５］，４种组合形式与拟南芥以及一些禾
本科植物相一致［７，１６，２８－２９］，ａｒ／Ｒ模体的组合形式在
组内具有保守性（表２），进一步证明了聚类结果及
其命名的可靠性。嵌于生物膜上的 ＡＱＰｓ通常是一
个由４个亚基组成的四聚体，每个亚基是一个单肽
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链，大小一般在２３ ３１ｋＤ左右，通常含有６个跨膜
区（ＴＭ１ ＴＭ６），由３个位于膜外２个位于膜内的
环连接而成，依次为（ＬｏｏｐＡ－ＬｏｏｐＥ）［３１］。跨膜结
构域预测结果显示 ＰＨ０１００１２０７Ｇ０１４０编码的氨基
酸序列有７个跨膜结构域（表２），但是其具有典型
的ＮＰＡ结构域和保守的 ａｒ／Ｒ模体（表３），此外，在
番茄和大豆中也发现部分 ＴＩＰｓ存在７个跨膜结构
域的情况［２６，３２］，因此，认为 ＰＨ０１００１２０７Ｇ０１４０是毛
竹ＴＩＰｓ中的一员。尽管如此，依靠生物信息学的预
测往往会出现一些错误，需要后续的实验进行

验证［３３］。

基因的表达是其发挥生物学功能的具体表现形

式之一。本研究中 ＰｅＴＩＰ１；１在各组织中均高度表
达，与拟南芥和大麦中的研究结果相一致［２９，３４］，水

分胁迫和高盐胁迫下 ＰｅＴＩＰ１；１在根部的表达量升
高（图４－Ａ），叶片中的表达量在干旱和水分胁迫下
也有所提高（图４－Ｂ），表明 ＰｅＴＩＰ１；１在胁迫环境
下发挥着重要的作用［７，３５］。ＰｅＴＩＰ１；２在花中表达丰
度最高，晚花期高于早花期，表明该基因随着花的发

育表达水平提高，这与拟南芥中 ＴＩＰ１；３在花中表达
类似［３５］，推测 ＰｅＴＩＰ１；２可能参与花的形态建成。
ＰｅＴＩＰ２；２在根中特异表达，ＰｅＴＩＰ２；１在根表达丰度
最高，高盐胁迫下 ＰｅＴＩＰ２；１和 ＰｅＴＩＰ２；２在根中的
表达量均增高，表明 ＰｅＴＩＰ２；１和 ＰｅＴＩＰ２；２可能通
过参与透过Ｎａ＋进入液泡膜，增强液泡的渗透势抵
抗高盐胁迫［９］。已有研究表明，过量表达 ＴｓＴＩＰ２；１
和ＳｌＴＩＰ２；１基因能增强植株的抗旱水平［８－９］，然而

干旱胁迫下，ＰｅＴＩＰ２；１和ＰｅＴＩＰ２；２的表达量均明显
降低，可能是干旱处理的方法导致，干旱情况下过量

表达ＴｓＴＩＰ２；１和 ＳｌＴＩＰ２；１的转基因植株需要从土
壤中吸收水分供生长发育所需，而毛竹干旱处理采

取风干方法，无法从外界吸收水分，因此干旱胁迫下

ＰｅＴＩＰ２；１可能在防止自身水分的散失方面起作用。
干旱胁迫下 ＰｅＴＩＰ４；１在根和叶片中的表达量显著
增加，而且是 ＰｅＴＩＰｓ中唯一在根中表达量增加的基
因（图４－Ａ），说明其表达水平受干旱的调控，可能
参与干旱响应调控。ＰｅＴＩＰ４；２主要在鞭和笋中表
达，鞭和笋在形态学上都属于茎，其表达量随笋的发

育而增加，说明其随着笋的发育表达水平也相应提

高，可能参与维管组织的形成。本研究根据 ＰｅＴＩＰｓ
基因表达做出的推测，虽然得到一些其他物种中同

源基因功能研究证据的支持，但 ＰｅＴＩＰｓ在毛竹中的
具体功能尚需要进一步通过实验来证实。

４　结论
本研究通过对毛竹 ＴＩＰｓ基因家族的结构特点

和组织表达特异性的分析，在毛竹基因组中找到６
个ＴＩＰｓ同源基因，隶属于３个亚类，且均含有水通
道蛋白典型的结构域；对 ＴＩＰｓ基因家族成员在根、
茎、叶片和鞘四个组织中的表达量进行分析，发现除

ＰｅＴＩＰ２；２在根中特异表达外，其它均呈组成型表
达。干旱胁迫下，根中 ＰｅＴＩＰ４；１和叶片中 ＰｅＴＩＰ１；
１、ＰｅＴＩＰ１；２和ＰｅＴＩＰ４；１表达量显著增加，水淹胁迫
下，根中 ＰｅＴＩＰ１；１和 ＰｅＴＩＰ４；１和叶片中所有的
ＰｅＴＩＰｓ表达量均增加，ＮａＣｌ胁迫下，根中 ６个
ＰｅＴＩＰｓ的表达量均显著增加，表明 ＰｅＴＩＰｓ在干旱、
水淹和ＮａＣｌ等非生物胁迫中发挥着重要作用。本
研究为揭示 ＰｅＴＩＰｓ在竹子生长发育过程中的作用
提供了重要参考。
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