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摘　要：高等植物细胞内囊泡运输介导了膜结构之间的物质运输和信号转导，其中，胞吐调控了运输囊泡

向质膜的转运，参与了植物细胞壁形成、细胞分泌和环境响应等多种生物学过程。胞吐可以通过重构及强

化细胞壁阻止病原体定殖、分泌抗微生物因子抵御病原体的入侵以及调控植物激素载体蛋白和受体蛋白的

极性运输等参与抗病应答。遗传学证据表明胞吐是调控植物生物胁迫响应的重要机制。该文综述胞吐参与

植物生物胁迫应答分子机制的研究进展，以期为本领域研究提供参考。
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Abstract: Membrane trafficking in eukaryotic cells mediates the transport of molecules between membrane 
structures. Exocytosis is the process of cargo delivery from trans-Golgi network (TGN) to plasma membrane, which 
is involved in a variety of biological processes, such as cell wall formation, cell secretion and environmental 
responses. Exocytosis mediates plant resistance response to pathogen attack through cell wall remodeling and 
enhancement, secretion of antimicrobial factors and recycling of plasma membrane localized receptors for anti-
pathogen signaling. More and more genetic evidences indicated that exocytosis is an important mechanism 
regulating the response of plant immunity. Here, we summarizes research progress on the exocytosis in biotic stress 
responses, providing references for the further research in this field.
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植物病原菌种类繁多，对作物产量和质量危害

严重，而化学农药控制作物病害会加重生态环境恶

化。因此，研究植物免疫系统抵御病原菌入侵机理，

培育抗病农作物品种，对减少化学农药的使用、降

低环境污染具有重要意义。胞吐 (exocytosis) 是高

尔基后运输囊泡与质膜的融合过程，介导了胞内物

质分泌到细胞外和膜蛋白向质膜的转运 [1]。胞吐是

构成真核细胞内膜系统之间物质交流、细胞分泌和

细胞壁形成的核心机制，在植物抗病反应中发挥关

键作用 [2]。当植物遭遇生物胁迫时，相关受体蛋白

启动细胞免疫信号通路，激活胞吐过程强化细胞壁

的物理屏障作用、分泌病原菌抑制因子，抑制病原

菌定殖 [3]。本文综述胞吐参与植物生物胁迫应答的

研究进展，以期为相关研究提供参考。

1　植物细胞胞吐

运输囊泡是由单层膜所包裹的膜性结构，从几

十纳米到数百纳米不等，细胞内不同膜性结构之间

的物质交流主要利用囊泡作为载体，该过程包括

4 个环节：出芽、运输、拴系、融合。拴系过程介
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导了运输囊泡与靶膜在空间上的最初接触，在时空

上调控了下游膜融合事件的发生，是调控极性胞吐

的关键环节 [4]。研究发现，一些蛋白质复合体参与

了胞吐的拴系过程，称为拴系子 (tethers)。其中，

胞泌复合体 (exocyst) 介导了囊泡与靶膜在物理空间

上的直接接触，是介导胞吐的拴系因子 [5]。越来越

多的证据显示，胞泌复合体的功能受小 GTP 酶蛋

白家族成员调控，并与 SNARE (soluble N-ethylma-
leimidesensitive factor attachment protein receptors) 发
生关联，调控下游膜融合事件。

1.1　胞泌复合体是介导胞吐的拴系因子

胞泌复合体最初的研究来源于酵母工作，研究

显示复合体由 8 个蛋白质亚基组成，参与了高尔基

后运输囊泡与靶膜的拴系过程。一般认为拴系过程

中复合体的 6 个亚基 (SEC5、SEC6、SEC8、SEC10、
SEC15和EXO84)与囊泡结合，另外两个亚基 (EXO70
和 SEC3) 与靶膜结合，当 8 个亚基组装成复合体时，

导致运输囊泡拴系到目的膜上 [6-7]。2018 年，Mei 
和 Guo [5] 结构解析研究发现，SEC3、SEC5、SEC6
和 SEC8 形成四螺旋束组装成亚复合体 I，SEC10、
SEC15、EXO70 和 EXO84 组装成亚复合体 II，亚

复合体 I 和 II 相互作用形成完整的胞泌复合体。复

合体的 EXO70 和 SEC3 亚基能与质膜 4,5- 二磷酸

磷脂酰肌醇 (PIP2) 结合，可介导分泌囊泡募集到质

膜上 [8-9]。由此可见，EXO70 和 SEC3 确定了胞吐

位点，在胞吐过程中发挥关键作用。

目前，关于植物胞泌复合体的研究主要聚焦于

EXO70 家族。酵母和动物中 EXO70 家族只有一个

成员，而植物 EXO70 家族由多个成员组成，这种

多拷贝现象为植物所特有 ( 表 1) [10]。植物 EXO70
为什么会出现这种多拷贝现象目前尚未定论，猜测

可能与植物的发育特点有关，推测不同 EXO70 参

与了不同的生物学过程。在高等植物中 , 胞吐参与

了植物的生长和发育过程 [1]。已有研究表明，胞泌

复合体参与了植物细胞顶端生长，如花粉管和根毛

的生长，拟南芥 EXO70A1 突变导致柱头毛和根毛

变短 [11-12] ；EXO70C1 突变导致花粉管生长出现迟

缓 [13] ；玉米 RTH (SEC3 同源的基因 ) 突变植株根毛

不能正常伸长 [14] ；2017 年，Liu 等 [15] 研究表明，

EXO70 家族成员 ( 表 2) 在植物免疫过程中发挥重

要作用。

1.2　SNARE介导了膜融合过程

早在 20 世纪 80 年代，SNARE 就被证实介导

了运输囊泡和靶膜的融合事件，导致运载货物整

合到质膜或分泌到细胞外 [16]。根据蛋白质螺旋束

的中心位置氨基酸的不同，SNARE 可分为位于靶

膜上的 Q-SNARE 和位于囊泡膜上的 R-SNARE。
酵母中含有 5 种 R-SNAREs (Snc1p、Snc2p、Nyv1p、
Sec22p 和 Ykt6p)，而哺乳动物细胞中至少含有 10
种 ( 包括 VAMPs1、2、3、4、5、7、8，Sec22b，ykt6
和 tomosyn) [17]。SNAREs通过其功能域形成复合体，

从而介导两膜发生融合，该过程需要 synaptobrevins 
(R-SNARE)、SNAP (Q-SNARE)和 syntaxins (Q-SNARE)
等核心蛋白的协同作用共同完成 [18-19]。Synaptobrevins
是一类相对分子质量为 19 kD 的小分子蛋白质，参

与 Ca2+ 依赖的囊泡融合过程 [20]。SNAP 是广泛表达

于原核和真核生物中的 Q-SNARE，SNAP-25 的两

个蛋白质螺旋结构 (Qb-SNARE 和 Qc-SNARE 结构

域 ) 是 SNARE 核心复合体的组成部分，在钙触发

的胞吐作用中发挥重要作用 [21]。Murray 和 Tamm [22] 研

究发现，敲除小鼠 SNAP-25 基因导致钙触发的胞

吐作用严重受损，表明 SNAP-25 在神经分泌过程中

的重要性。Syntaxins 是镶嵌于靶膜的跨膜蛋白，包

括 C 端跨膜结构域、H3 结构域以及 N 端调控结构

域 (Habc)，其中 H3 结构域与 SNAP-25 和 synaptobrevin
互作形成 SNARE 复合体的核心结构单元 [23]。目前，

表1  植物基因组中编码胞泌复合体各亚基的基因数目

基因名称/植物名称	 SEC3	 SEC5	 SEC6	 SEC8	 SEC10	 SEC15	 EXO70	 EXO84
拟南芥(A. thanliana)	 2	 2	 1	 1	 2	 2	 23	 3
烟草(N. benthaniana)	 4	 4	 2	 2	 2	 4	 44	 6
马铃薯(S. tuberosum)	 2	 2	 1	 1	 1	 2	 21	 3
番茄(S. lycopersicum)	 2	 2	 1	 1	 1	 2	 22	 3
水稻(O. sativa)	 2	 1	 1	 1	 1	 4	 47	 3
杨树(P. trichocarpa)	 2	 2	 1	 1	 1	 2	 23	 3
高粱(S. bicolor)	 2	 1	 1	 1	 1	 3	 31	 3
卷柏(S. moellendorffi)	 2	 1	 2	 2	 2	 1	 8	 2
小立碗藓(P. patens)	 3	 3	 1	 3	 3	 2	 13	 7
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关于植物 SNARE 的研究处于起始阶段，初步研究

发现，植物中的 SNARE 参与植物细胞板形成、离

子通道的调控、植物生长发育、植物抗病及向性反

应等多种过程 [24]。但是对其作用机制，特别是在植

物抗病反应中的调控机理知之甚少。

1.3　小GTPase家族是胞吐调控蛋白

在酵母、植物、人类等真核生物中，人们将小

G 蛋白分为 Ras、Rho、Rab、Ran 和 Arf 共 5 个亚

家族，它们参与多种不同的生物学过程，包括基因

表达、细胞骨架重构、囊泡运输以及对病原菌的免

疫应答等 [25]。目前，对植物抗病方面的研究主要集

中在 Rho 和 Rab 亚家族。  
在植物中，Rho 亚家族是细胞信号转导途径中

的关键调节因子，参与了植物的生长发育和逆境胁

迫应答。诸多证据表明，Rho 在植物抗病反应中也

发挥作用 [26]。植物 Rho GTPase 又被命名为 Rop 家

族，被划分为两大类：第 I 类蛋白质在 C 端具有保

守的 CaaL (a 为脂肪族氨基酸 ) 基座；第 II 类蛋白

质的氨基酸缺失这个基座，但保留了用于膜定位的

半胱氨酸 [27]。除此之外，Rab 蛋白家族是小 G 蛋白

超级家族中最大的一个家族，广泛分布于从酵母到

人类的真核生物中 ( 人类有 60 个 Rabs，秀丽隐杆

线虫有 29 个，果蝇中有 26 个，酵母中有 11 个，

水稻中有 52 个，拟南芥中有 57 个 ) [28]。细胞膜、

内膜和运输小泡膜结合的 Rab 蛋白调节 SNAREs 复
合体的形成。Rabs 还有许多效应蛋白 ( 拴系因子 )，
参与调控了运输囊泡在靶膜的拴系过程。高等植物

中存在植物特有的 Rab 蛋白，与调节植物生长发育

和环境胁迫反应有关 [26]。

综上所述，胞吐参与了多种生物学过程，其中

植物环境胁迫应答这方面的研究越来越引起学界的

关注。

2　胞吐参与植物抗病响应

自然界生物在遭受逆境时均可做出胁迫响应，

与动物相比，营固着生活的植物在进化过程中形成

特有的结构和发育特点，包括具有保护和机械支撑

作用的细胞壁结构等。越来越多的证据揭示，植物

细胞壁在防卫方面发挥重要功能。细胞壁是一个高

度动态的结构，随着植物的生长和外界环境的变化

而不断改变。细胞壁是防御病菌的第一道屏障，细

胞在受到病原菌入侵时，细胞骨架会重新组装，分

泌机制被活化，在病原菌侵入位点沉积胼胝质，积

累酚类化合物，合成木质素聚合物等，从而增加细

胞壁的强度，防止病原菌进一步入侵 [29]。最新研究

发现，参与细胞壁形成的胞吐参与了植物免疫反应，

但其中抗病因子 ( 表 2) 的作用机理有待深入研究。

植物的生长发育受到多种外界胁迫因素的影

响，如盐渍、干旱、低温、病虫害等，其中病原微

生物对植物危害巨大。为应对植物病害，植物进化

出多层免疫系统抵御病原菌攻击，包括胞外免疫受

体识别病原菌相关分子模式 (pathogen-associated 
molecular patterns, PAMPs)激活的基础性抗性 (PAMPs- 
triggered immunity, PTI) 和胞内免疫受体识别病原

菌效应蛋白 (effector proteins) 激活抗性 (effectors-
triggered immunity, ETI)。植物的模式识别受体 (pattern 
recognition receptors, PRRs) 是一类膜蛋白，可以识

别病原菌相关分子模型 (pathogen/microbe-associated 
molecular patterns, PAMPs/MAMPs) 启动 PTI 免疫反

应 [30-31]。病原微生物为了成功侵染植物会分泌效应

子攻击植物的 PRRs，干扰宿主的抗病反应，从而

有利于自身的侵染和定殖。此时，植物为了抵御病

原菌的侵染会启动第二层免疫反应 - 效应子引发的

ETI 免疫反应 [31-33]。介导植物 ETI 反应的抗病蛋白

作为胞内受体可以识别病原菌特异的效应子，这类

蛋白质都具有核苷酸结合域和富含亮氨酸重复域

(nucleotide-binding leucine-rich repeat, NLR) [34]。目前，

虽然缺乏充足的实验证据，但根据相关研究表明

PPRs 向质膜上转运是通过胞吐实现的；另外，已

有报道发现胞吐相关蛋白参与调节胞内抗病蛋白水

平 ( 见下文 )，说明胞吐参与了植物 PTI 和 ETI 免
疫反应。

2.1　胞吐相关蛋白参与植物抗病

2.1.1　胞泌复合体参与植物免疫

基于模式植物拟南芥的研究，植物胞泌复合体

在植物免疫过程中的作用被逐步认识。研究发现，

胞泌复合体的 EXO70B1 亚基能与植物防御相关蛋白

RIN4 (RPM1-INTERACTING4) ( 表 2) 互作，RIN4 参

与胼胝质沉积，并可被丁香假单胞菌分泌的蛋白酶

AvrRpt2 降解， AvrRpt2 处理能抑制 RIN4 和 EXO-
70B1 向膜迁移 [35-37]，推测细菌通过分泌 AvrRpt2 降

解 RIN4 抑制 EXO70B1 介导的囊泡运输途径，从

而有利于细菌的入侵。2018 年，Du 等 [38] 的研究发

现，茄科植物胞泌复合体亚基在防御致病疫霉、丁

香假单胞菌以及灰霉菌入侵中发挥作用，他们发现

胞泌复合体介导胼胝质在病原菌入侵部位沉积，抑

制病原菌的定殖。拟南芥 exo70b1 突变株水杨酸水

平提高、细胞程序化死亡现象增强；同时，拟南芥
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EXO70B1 又是细胞自噬过程所必需的，其涉及细

胞组分的降解和循环过程，参与植物防御应答过程

中的信号转导 [39-40]。

免疫系统的激活诱导一系列的防御反应，如胞质

中钙离子浓度的增加、活性氧 (ROS) 的积累、胼胝质

沉积、抗病相关基因表达以及内源激素的变化 [41- 42]。

胞质钙浓度升高是 PTI 免疫应答中最早的防御反应

之一，钙依赖性蛋白激酶 (calcium-dependent protein 
kinases, CDPKs ；拟南芥中的 CPKs) 是感知细胞内

钙浓度变化并通过蛋白质磷酸化传递钙信号以诱导

下游信号转导反应的钙传感蛋白 [43-45]。在 ETI 模式

中，Liu 等 [15] 研究发现胞吞、胞吐在植物抗性中具

有重要作用，其中胞泌复合体蛋白 EXO70B1 与 NLR
抗性蛋白 TIR-NBS2 (TN2) ( 表 2) 相互作用，EXO70B1
突变后表现出对白粉病抗性增强，在 EXO70B1 突变

体中 TN2 一般在第五周之后会高度表达，而 TN2 过

量表达则会导致引起类似白粉菌诱导的细胞程

序化死亡；除此之外，CPK5 与 TN2 也互作，并且

EXO70B1-3 单突变体和 CPK5-2 EXO70B1-3 双突均导

致 H2O2 积累，抗病基因表达上调，SA 积累增加等

表型，而 CPK5-2 单突抑制了这种表型，表明 CPK5
是 exo70B1-3 突变体中防御反应激活所必需的。另据

报道，拟南芥 EXO70B2 和 EXO70H1 基因突变对

丁香假单胞菌的敏感性增强 [46-47]，并发现拟南芥

PUB22 通过 26S 蛋白酶体介导 EXO70B2 的泛素化和

降解，这种机制会抑制 PAMP 诱导的信号转导 [47-48]。

致病疫霉编码多个分泌效应蛋白的基因，包括

RXLR 效应子和 CRINKLERS (CRNs)。RXLR 效应

子具有双重活性，不仅能够抑制植物防御反应 [49-51]，

而且还能够激活植物防御反应 [29,50]。酵母双杂交发

现胞泌复合体亚基 SEC5 与 RXLR 效应子 AVR1 互

作，参与抗病相关蛋白 PR-1 的分泌和胼胝质的沉积，

当 AVR1 由致病疫霉分泌到宿主细胞中时，它抑制

了细胞质中的 SEC5 在质膜的募集，导致 PR-1 和

胼胝质的分泌降低；而 SEC5 沉默导致宿主细胞对

致病疫霉的敏感性增强 [52]。上述结果表明，胞泌复

合体介导的囊泡运输是一种重要的基础防御过程。

2.1.2　SNARE参与植物免疫

SNAREs 是介导膜融合的关键蛋白质，也参与

了植物免疫反应。最早发现的参与植物防御的

PENETRATION1 (PEN1/SYP121) ( 表 2) 是动物 syn-
taxin 同源蛋白，与 SNAP-25 协同作用抵御白粉病

侵害 [53]。植物通过在入侵部位形成细胞壁的乳头状

突起抵御白粉病真菌入侵，该突起包含细胞外膜成

分、胼胝质和 SYP121/PEN1 [54]。拟南芥 AtSYP121/
AtPEN1 基因缺失导致植株对大麦白粉病菌和豌豆

白粉病菌的敏感性增强 [53]，而敲除突变体 pen1-1
与野生型植物比较没有明显的发育表型，表明其主

要参与植物的抗病应答。PENI 同源基因 SYP122
突变株却没有丧失抗病能力 [55]，表明 AtSYP121/
AtPEN1 在植物抵御白粉病菌过程中具有重要作用。

2019 年，Cao 等 [56] 的研究结果显示，水稻过表达

OsSYP121 植株对稻瘟病的抗性增强，而敲除 OsSY- 
P121 的突变株表现出易感的表型。OsSYP121 可与

OsSNAP32 ( 突触体相关蛋白 32 kD) 和 OsVAMP- 
714/724 ( 囊泡相关膜蛋白 714/724) 相互作用，Os-
SYP121 和 OsSN- AP32 互作有助于宿主抵抗稻瘟

病 [56]。可溶性 N- 乙基马来酰亚胺敏感因子 (NSF)
衔接蛋白 SNAP33 (Q-SNARE) 以及囊泡相关膜蛋白

VAMP721/VAMP722 (R-SNARE) 相互作用参与乳突

状突起形成 [57]，表明囊泡运输在病原体防御中起着

关键作用。snap33-1 和 vamp721-1/vamp722-1 双突变

体的生长受到严重影响，说明它们也参与了植物生

长发育过程的调控 [57]。目前关于 PEN1 在植物免疫

方面的研究越来越多，比如：丁香假单胞菌效应子

HopZ2 靶向拟南芥 MLO2 以抑制依赖于 PEN1 的抗

病因子分泌 [58]。BFA 能够通过阻断胼胝质沉积和

质膜蛋白 PEN1 的积累来降低拟南芥的抗性反应，

ARF-GTP 交换因子 (ARF-GEF) GNOM ( 表 2) 对于

胼胝质和 GFP-PEN1 在乳头状基质中的积累发

挥重要作用 [54]。有新证据显示陆地棉的 Q-SNARE 
(GhSNAP33) 介 导 了 对 黄 萎 病 菌 感 染 的 抗 性， 
GhSNAP33 基因沉默诱导真叶中细胞死亡和活性氧

积累，导致对大丽轮枝菌 (Verticillium dahliae) 感
染性增强 ；而过表达 GhSNAP33 的拟南芥表现出

对大丽轮枝菌的抗性显著增加，其抗旱性也有明显

的提高，表明 GhSNAP33 也参与了植物非生物胁迫

应答；过表达 GhSNAP33 转基因植物的叶片显示出

胼胝质累积和菌丝体的减少 [59]，推测该基因是通过

胼胝质分泌限制菌丝体的生长。

2.1.3　小G蛋白家族参与植物免疫

小 G 蛋白是囊泡运输的重要调控蛋白，已有

证据显示小 G 蛋白能够与免疫反应相关蛋白互作参

与植物免疫应答 [60] ；但是，关于其通过囊泡运输机

制参与植物抗病方面的直接证据较少。目前研究主

要集中在 Rab 和 Rho 家族，植物 RAB GTP 酶包括多

种 RAB11 同源物 ( 在拟南芥中称为 RABA)。Asaoka
等 [61] 研究表明，植物 RABA/RAB11 同源物参与植
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物胞吐调控，在烟草 (Nicotiana tabacum) 和拟南

芥花粉管和根毛的顶端生长中发挥重要作用。

FLAGELLIN SENSING2 (FLS2) 是识别细菌鞭毛蛋

白的受体，其在质膜上的分布受到胞吐和内吞机制

的调控 [62]，fls2 突变体对致病菌高度敏感，RAB11/
RABA 调节 FLS2-PRR 的运输，能介导 PRR 递送

至质膜参与免疫反应 [63]。LeEIX2 作为一种 RLP-
PRR 能够识别乙烯诱导的木聚糖酶 (EIX)，参与植

物对真菌的 MAMP / PAMP 响应，LeEIX2 能够与

Rab 调节因子 SlPRA1A ( 表 2) 相互作用，表明 Rab
在植物抵御真菌侵染过程中发挥作用 [64]。在水稻和

拟南芥研究中发现，OsRAB11 和 AtRABG3b 能促进

细胞程序性死亡和提高针对丁香假单胞菌的过敏反

应 [65]。Zheng 等 [66] 发现，番茄的 RabE 亚家族成员

可与无毒的 avrPto 因子相互作用，avrPto 因子可破

坏 RabE 调控的囊泡运输途径，从而使植物易感。

由此我们可以推测 RAB 蛋白可能通过调控囊泡运

输途径参与植物胁迫应答。除此之外，另有研究表

明，Rho 家族 ( 又命名为 Rop 蛋白 ) 在植物防卫反

应建立过程中也具有重要作用。SPIN6 ( 表 2) 是一

个 Rho GTP 酶激活蛋白 (RhoGAP) 能够激活 U-Box 
E3 连接酶介导的泛素化途径和小 GTP 酶相关的水

稻免疫防卫系统 [67]。RabA4B 通过与 PLANT U-BOX13 
(PUB13) 及 PI-4P 互作参与依赖水杨酸诱导的抗病

反应 [68]。

2018 年，王源超领导的科研团队提出了病原

菌攻击宿主的全新致病机制“诱饵模式”，当疫霉

菌攻击植物时释放糖基水解酶 XEG1 以破坏植物

细胞壁，植物细胞分泌水解酶抑制子 (glucanase 
inhibitor protein, GIP1) 抵御攻击，疫霉菌又进化出

XEG1 的失活突变蛋白 (XEG1-like protein, XLP1)，
充当“诱饵”与 GIP1 结合，从而保护 XEG1 乘虚

而入。XEG1 在卵菌、真菌和细菌中都广泛存在，

这一发现为开发能诱导植物广谱抗病性的生物农药

提供了重要的理论基础 [69]。在这种致病机制中，植

物细胞胞吐过程怎样被激活；有哪些胞吐蛋白参与

GIP1 的分泌。这些问题尚需进一步的探索。

由此可见，SNARE、胞泌复合体和小 G 蛋白

参与了植物免疫，但是它们具体如何调控植物对病

原菌的入侵做出响应需要进一步研究。

2.2　胞吐介导的内源激素参与植物抗病

大量证据表明，植物激素水杨酸 (salicylic acid, 
SA)、茉莉酸 (jasmonic acid, JA) 和乙烯 (ethylene, ET)
是植物抗病信号转导途径中的重要调控因子 [70]。

表2  参与植物生物胁迫响应的胞吐相关蛋白

基因 蛋白质注释 病原菌 在生物胁迫应答中的功能 参考文献

GhSNAP33	 T-SNARE	 真菌 GhSNAP33异位表达增强了酵母细胞对氧化和渗透胁迫的 [59]
   　耐受性，GhSNAP33突变对V. dahliae更敏感，GhSNAP33
   　过表达可提高拟南芥的耐旱性，并对大丽轮枝菌有显著

   　抗性  
EXO70B1	 Exocyst亚基 真菌、细菌 基因突变能够产生细胞程序化死亡现象，并能够提高植物 [15]
   　对白粉病抗性，EXO70B1功能丧失导致液泡内部自噬体

   　数量减少以及过敏反应 
TIR-NBS2	 Exocyst互作蛋白 细菌 直接参与exo70b1激活的反应，降解后降低植物抗病性，与 [15]
   　活性CPK5结合发挥防御反应 
RIN4	 Exocyst互作蛋白 细菌 调节植物对病原体相关分子模式(PAMP)和细菌III型效应蛋 [37]
   　白(T3E)的免疫应答，参与胼胝质沉积，提高植物抗病性，

   　但可被丁香假单胞菌分泌的蛋白酶AvrRpt2降解失去活性 
PEN1/SYP121	 SNARE	 真菌、细菌 是乳突状突起和胼胝质沉积所必需的，能够阻止病原菌定 [54, 56]
   　殖，提高植物抗病性 
GNOM	 SNARE 	 真菌 对乳头状突起中愈伤组织、胼胝质沉积和PEN1蛋白的积累 [54]
   　是至关重要，阻止病原菌入侵 
SPIN6	 OsRac1互作蛋白 真菌 敲除导致PCD现象并增加对稻瘟病和细菌性枯萎病的抗性， [67]
   　是U-box E3连接酶介导的泛素化途径与用于植物免疫的

   　小GTP酶相关防御系统之间的连锁 
SlPRA1A	 Rab调节因子 真菌 过表达显着降低了对MAMP / PAMP乙烯诱导木聚糖酶的先 [64]
   　天免疫应答，过表达强烈降低模式识别受体LeEIX2蛋白

   　水平，能够提高植物抗病性 
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此外，植物激素脱落酸 (abscisic acid, ABA)、生长

素 (auxin)、赤霉素 (gibberellin, GA)、细胞分裂素

(cytokinine, CK) 和油菜素内酯 (brassinosteroid, BR)
等也被报道参与调控植物对病原菌的抗性 [71-72]。胞

吐是介导膜蛋白向膜转运的主要机制，有证据显示

胞吐参与抗病相关激素的运输和信号转导 [73]。PIN
蛋白是运输生长素的载体蛋白，极性定位于质膜，

其在质膜的极性定位受到囊泡运输机制的调控 [74]。

已有报道，EXO70 家族成员 EXO70A1 参与了 PIN1/
PIN2 蛋白的极性定位，EXO70A1 突变导致膜定位

的 PIN 蛋白滞留胞内 [75]。GNOM 是 ARF GTPases
的调控因子 (ARF-GEFs)，调控 PIN1 蛋白向质膜

的转运，GNOM 突变导致一系列的生长素缺陷表

型 [75]。对于其他植物内源激素是否也通过胞吐在植

物免疫中发挥作用亟待探究。

3　非传统胞泌途径参与植物免疫应答

胞吐是植物细胞传统的分泌途径，参与多种生

物学过程，近年发现除了传统的分泌途径外，非传

统分泌途径 (unconventional protein secretion, UPS) 也

当植物遭受病原菌侵害时，体内会发生各种变化，激活各种反应抵御病原菌的入侵。病原菌的病原体相关分子模式(PAMP)
被模式识别受体(PRR)识别，病原体分泌的效应子被细胞抗性(R)蛋白识别，然后将防御信号传递给下游。转录激活因子被激

活，导致防御相关基因的上调，从而产生有效的防御反应。通过不同的小GTP酶和SNARE亚家族的协调，将防御相关的蛋

白质和分子通过不同的途径运送到特定位置发挥作用。PEN1和细胞壁附着的其他组分被分泌到穿透部位以阻止穿透阻力。

期间会有SNARE和VAMP的协助。乳突状突起部位会出现胼胝质的沉积和活性氧的积累。此外，宿主还可通过胞吐作用将如

PR1的防御蛋白质运输至病原菌侵染部位，抵御外界入侵。PAMP：病原相关分子模式；PRR：模式识别受体；FLS：受flg22
的诱导；flg22：细菌鞭毛蛋白激发子，能被PRR识别；NPR：SA的受体膜蛋白；PYL：ABA的受体膜蛋白；XEG1：糖基

水解酶；XLP1：失活的糖基水解酶；GIP1；水解酶抑制子；RIN4：植物防御调节剂，可与EXO70B1互作；AVR1：毒力因

子，当AVR1由致病疫霉分泌并且从吸器转移到宿主细胞中时，它靶向并稳定细胞质中的SEC5。因此，exocyst复合物失去平

衡，无法调节PR-1和胼胝质的特异性分泌；PR1：可经病原菌和SA (salicylicacid)大量诱导表达的PR蛋白，常被作为SAR的分

子标记，响应于病原体入侵，宿主细胞分泌抗微生物化合物(包括发病相关蛋白PR-1)并在渗透位点沉积胼胝质以阻碍感染；

AGT：附着胞；PP：渗透栓；P：乳突；TGN：高尔基体；MVB：多泡体；VAMP：囊泡相关膜蛋白。

图1  植物胞吐参与植物抗病模式图
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参与调控植物免疫应答过程，譬如发现 UPS 在植

物对病原体的应激反应中发挥作用 [76]。香港中文大

学姜里文课题组利用拟南芥和烟草 BY-2 细胞表达

(X) FP 标记的 EXO70 蛋白同源物，并结合免疫电镜

观察，发现了一个 EXO70 标记的双层膜包被的细胞

器结构并命名为 EXPO (exocyst positive organelles)，
进一步研究显示 EXPO 位于非传统分泌途径 [77-78]。

目前，关于 EXPO 的功能是否与植物免疫应答相关还

需进一步研究。外泌小泡 (extracellular vesicles, EV)
是细胞释放到细胞外由脂质双层封闭的、含有胞质

溶胶的小泡，有证据表明，EV 在调节植物免疫中

起重要作用 [79]，但囊泡拴系相关蛋白、SNAREs 和
小 G 蛋白是否参与该过程未有直接证据。

4　总结与展望

近期研究成果使人们对胞吐参与植物免疫有

了一定认知，多种抗病相关蛋白和分子可能通过胞

吐调控植物抗病应答 ( 图 1)。遗传学证据显示多种

囊泡拴系相关蛋白、SNAREs 和小 G 蛋白参与植

物免疫响应，但其响应机制仍需深入研究。病原体

分泌效应蛋白到宿主细胞中抑制分泌运输途径的多

个步骤以阻断防御激活 [80]，其中效应子怎样与胞

吐耦联重构囊泡运输机制，不同类型的分泌囊泡

(TGN/ EE、MVB 和 EXPO) 如何在免疫防御中执

行不同的功能，激素信号转导途径在膜运输调节中

的作用以及胞吐如何调节激素诱导的抗病反应，胞

吐在植物抗病应答过程中的调控网络成分组成及其

功能关系如何，这些问题的回答尚需进一步的深入

研究。
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