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 真核细胞的内膜系统由一系列连续的内膜结构

组成，包括核膜、内质网、高尔基体、液泡 / 溶酶

体、转运囊泡和细胞膜。不同内膜结构之间存在网

络式的内膜运输，这对细胞内蛋白质和酯类的运输

和交换起着至关重要的作用。植物细胞内膜体系与

别的真核生物体系相似，但也有植物细胞特有的结

构和运输方式［1］。其中最典型的结构是位于高尔基

体反式表面上由一系列互相连接且具有动态性的细

管和囊泡组成的反式高尔基体（Trans-Golgi network，

TGN）。反式高尔基体作为植物细胞内的分选中心，

引导蛋白转运至不同内膜细胞器及分泌到胞外空间。

最近研究结果表明，反式高尔基体也可作为植物细

胞的早期内吞体（Early endosome，EE），接受来自

于细胞膜内吞形成的囊泡。利用超高分辨率显微镜

技术，研究者观察到植物细胞反式高尔基体可以分

为两种类型 ：一种是高尔基体连接的反式高尔基体
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（Golgi-associated TGN），位于高尔基体反式一侧 ；另

一种是不依附高尔基体的相对独立的反式高尔基体

（Golgi-released independent TGN）［2-3］。

另一个植物细胞特有的细胞器是液泡。植物液

泡作为成熟细胞中最大的细胞器是植物体内维持细

胞膨压和促进细胞体积扩张的主要细胞器，也是次

生代谢物储存、蛋白质和细胞器降解、氨基酸循环

利用、毒害物质去除和病虫害抵御的重要场所。液

泡运输根据膜来源和途经细胞器差异可以大致分为

两大类途径。一类是不依赖高尔基体直接从内质网

向液泡运输的途径，包括玉米糊粉层蛋白和南瓜子

叶储藏蛋白等。这一途径是植物特有的液泡运输途

径，对种子萌发，单子叶植物胚乳形成以及次生代

谢物和激素储藏具有重要作用［4-8］。另一大类是经

过高尔基体的运输途径，又可细分为三种相对独立

的液泡运输途径，包括由 AP3 复合体介导的直接从

高尔基体向液泡运输的途径［9-10］、受小 G 蛋白 Rab5 
GTPase 直接调控的液泡运输途径，以及依赖于 Rab5

向 Rab7 GTPase 转化的液泡运输途径等［11-14］。

植物细胞内膜结构的特异性不仅介导了一系列

植物特有的内膜运输方式，也对植物发育起着重要

作用。本文将从几个方面综述植物细胞内膜运输对

发育的调控作用，包括内膜运输与生长素极性运输

和稳态平衡之间的关系，内膜运输对根毛极性生长

的作用机理，以及液泡运输在花粉管极性生长和种

子萌发过程中的重要作用。

1 植物细胞内膜运输对长素极性运输的调控
机制

生长素主要以离子态（IAA-）的形式存在于

植物体内，在不同细胞和组织间的移动需依赖质膜

（Plasma membrane，PM）上的运输载体蛋白［15］。在

已被证实具有生长素运输功能的载体蛋白中，PIN-
FORMED（PIN）蛋白的研究最为深入。PIN 蛋白家

族在拟南芥中有 8 个成员，分别命名为 PIN1-PIN8。

PIN 蛋白均为膜蛋白，具有两个疏水跨膜区和中央

胞内亲水环。根据亲水环长度，将 PIN 蛋白分成

两个亚家族 ：具有长亲水环的 PIN1、PIN2、PIN3、

PIN4 和 PIN7，定位在细胞膜上呈不对称极性分布，

负责向细胞外运输生长素 ；具有较短亲水结构域的

PIN5、PIN6 和 PIN8，定位于内质网上，介导内质

网和细胞质间的生长素平衡［16-17］。在很多组织中，

PIN 蛋白具有极性定位的特征并且介导了生长素的

极性运输。例如，在植物根尖中柱细胞表达的 PIN1

蛋白和内皮层表达的 PIN2 蛋白为基底极性（basal 
polarity）定位，而位于茎尖分生组织的 PIN1 蛋白

和 根 尖 表 皮 细 胞 的 PIN2 蛋 白 为 顶 端 极 性（apical 
polarity）分布，分别介导生长素向根尖和向茎尖方

向极性运输［18］。因此，PIN 蛋白极性缺失会阻碍生

长素的极性运输，进而导致胚胎发育出现缺陷、细

胞极性及植株形态建成异常［19］。

在亚细胞水平上，PIN 蛋白均只在质膜上被检

测到，但事实上，PIN 蛋白的质膜极性受内膜系统

中 的 多 条 囊 泡 运 输（Vesicular trafficking） 途 径 共

同 协 调 控 制［20］。 质 膜 蛋 白 在 内 质 网（Endoplastic 
reticulum，ER）被合成后，通常依靠囊泡运输参与

的胞外分泌途径，经由高尔基体（Golgi）或反式

高 尔 基 体 / 早 期 内 涵 体（Trans-Golgi networks/early 
endosomes，TGN/EE） 分 选 后 出 芽 形 成 包 被 小 泡

（Coated vesicle），在小 G 蛋白的介导下被运输到质

膜上［21］。后期的胞吞（Endocytosis）将质膜蛋白运

输到 TGN/EE，其中一部分通过再循环（Recycling）

从 TGN/EE 被运回到质膜上 ；另一部分则随囊泡

成熟和融合过程进入晚期内吞体 / 液泡前体（Late 
endosome/pre-vacuolar compartment，LE/PVC）到达液

泡被降解。因此，植物细胞能够根据外环境通过胞

吞和再循环途径精准调节膜蛋白在质膜上的丰度。

胞吞过程在真核生物中具有高度的保守型，在

动物细胞中，Rab5 GTPase 是调控胞吞作用的关键

因子［22］。在拟南芥中，ARA7 是 Rab5 GTPase 的同

源 蛋 白。PIN 蛋 白 在 ARA7/Rab5 GTPase 的 GEF 因

子 VPS9A 功能缺失突变体或持续表达组成型失活状

态（Dominantly negative，DN）下的 ARA7（DN-ARA7）

的背景下失去质膜上的极性分布，并且胚胎出现严

重的发育缺陷［23］，说明胞吞作用参与 PIN 蛋白质膜

极性定位的调控机制。PIN 蛋白与接头蛋白（Adaptor 
proteins）AP2 复合体在质膜上结合后能够招募网格

蛋白（Clatherin），形成包被小泡启动 PIN 蛋白的胞

吞过程［24］，而 AP2 复合体亚基和构成网格蛋白的

轻链或重链基因的功能缺失均导致 PIN 蛋白完全失
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去基底或顶端极性定位［24-26］，进一步说明胞吞在调

控 PIN 蛋白质膜极性定位途径中的重要功能。此外，

GFP 与网格蛋白 CLC 融合表达显示 GFP 信号强度在

侧面质膜上明显高于基底和顶端质膜，而化学抑制

剂 Tyrphostin A23 处理后，PIN2 蛋白在侧面与顶端

质膜上的信号比值明显增加［27］，表明侧面质膜上网

格蛋白介导的胞吞对 PIN 蛋白基底和顶端的极性定

位具有决定性作用。

另一方面，为了维持 PIN 蛋白在质膜上的丰

度，植物细胞内的小 G 蛋白介导的囊泡运输能够

将 部 分 PIN 蛋 白 从 TGN/EE 通 过 再 循 环 途 径 运 输

到质膜上。真菌霉素 Brefidin A（BFA）能够阻碍

从 TGN/EE 到 质 膜 上 的 囊 泡 运 输 途 径。BFA 处 理

能够引起 PIN1 蛋白质在细胞质中的聚集形成所谓

的“BFA 聚合物”，导致 PIN1 蛋白失去基底极性分

布 ；而 BFA 被洗脱后，抑制效应被解除，PIN1 蛋

白恢复其在基底质膜上极性分布［28］。ADP 核糖基

化鸟苷酸交换因子（ADP-ribosylation factor guanine-
nucleotide exchange factors，ARF-GEFs）GNOM 作 为

ARF1 GTPase 的 GEF 因子，能够激活 ARF1 GTPase

酶的活性，介导 PIN1 蛋白的向底性再循环途径，而

PIN1 蛋白在 GNOM 功能缺失突变体的背景下完全失

去极性分布［29］。因此，PIN1 蛋白的向底性再循环

途径受 ARF-GEF GNOM 所调控，且 BFA 能够抑制

该途径。与之相反，BFA 处理对 PIN2 蛋白的顶端极

性分布影响不大［30］，表明植物细胞内存在着不同的

内膜运输途径分别介导 PIN 蛋白的向底性和向顶性

运输。最近研究表明，小分子化合物 - Endosidin16

（ES16）能够特异性诱导顶端极性定位的 PIN2 蛋白

形成类似于“BFA 聚合体”的胞内聚合物并改变其

顶端极性分布，但却不影响胞吞过程和 PIN1 的向底

性循环［31］。药物亲和反应靶点稳定性（Drug affinity 
responsive target stability，DARTS）分析进一步发现

ES16 不直接作用于鸟苷酸交换因子 ARF-GEF 家族

蛋白，包括 GBF 亚支和 BIG 亚支蛋白，但能特异性

抑制一类小型 GTP 酶 -RabA GTPases，并能特异性

靶定于 RabA2A GTPase［31］。PIN2 蛋白在组成型失

活状态的 RabA2A（DN-RabA2A）的背景下也在细

胞内形成类似于 ES16 处理后的胞内聚合物，并且

其顶端极性分布发生改变［31］，表明 RabA2A GTPase

很可能参与了 PIN2 蛋白向顶性循环的调控途径。除

此之外，介导囊泡与质膜栓系的 Exocyst 复合体亚基

功能缺失也会导致 PIN 蛋白基底和顶端极性定位发

生缺陷［32-33］。以上结果表明 PIN 蛋白的极性定位由

内膜运输中的持续性胞吞和再循环途径共同调控来

实现的，且 PIN 蛋白的基底和顶端极性定位由不同

的内膜运输途径所调控。

2 植物细胞内膜运输对生长素稳态平衡的调
控作用

Mravec 等［17］在 2009 年首次报道了定位于内质

网的 PIN5 参与调节细胞内生长素的平衡。该文首先

证明了 PIN5 与经典的 PIN 一样具有运输生长素的

能力。之后的亚细胞定位分析表明 PIN5 并不像经典

的长 PIN 定位于质膜，而是定位于内质网。通过对

拟南芥 PIN 家族 8 个成员进行氨基酸序列比对，作

者发现 PIN 蛋白中存在一个推测的含酪氨酸的基序

（NPNTY）。质膜定位的 PIN 蛋白在推测的酪氨酸基

序附近含有一段高度保守的序列（MVWRKL），而

这段序列在 PIN5 亚类的蛋白中并不是高度保守。作

者将 PIN1 的含酪氨酸基序突变为 NSLSL，失去酪

氨酸基序的 PIN1 定位于内质网。但这一结果并不能

很好的解释两个亚类的 PIN 蛋白存在不同亚细胞定

位的原因［17］。Ganguly 等［34］关注于两个亚类的 PIN

蛋白存在最大差异的亲水性环，研究了亲水性环对

PIN 蛋白亚细胞定位的作用。作者选取了两个具有

代表性的 PIN 蛋白 PIN2 和 PIN5，将 PIN2 的长亲水

性环导入 PIN5 短亲水性环的区域，并用 PIN5 自身

启动子驱动，改造后的 PIN5 和 PIN2 一样定位于质

膜，并且和其他质膜定位的 PIN 蛋白类似，在 BFA

处理后能形成 BFA 小体，而正常的 PIN5 则不能形成。

说明 PIN2 的长亲水性环确实能介导非质膜定位的

PIN5 向质膜运输，但并不足以令 PIN5 像 PIN2 一样

在细胞内存在极性定位。

短 PIN 家族的另一个成员 PIN8 特异性定位于

花粉中，与 PIN5 一样定位于内质网，参与调节细

胞内生长素的平衡，对花粉的发育和花粉管的生长

至关重要［35-36］。Dal Bosco 等［37］通过构建 PIN8 过

表达的转基因拟南芥及异源表达 PIN8 的转基因烟

草分析了 PIN8 在调控细胞内生长素稳态方面的作



生物技术通报 Biotechnology  Bulletin 2018,Vol.34,No.734

用。PIN8 的异位表达造成了强烈的生长素相关的表

型，表型的严重程度依赖于 PIN8 的蛋白水平，并

且与自由态生长素和束缚态生长素的上升水平呈正

相关。当用 NAA 处理 PIN8 过表达的幼苗时，生长

素响应基因被强烈的抑制。这些结果表明内质网定

位的 PIN8 在控制生长素阈值，调控生长素相关的

转录方面有重要作用［38］。Ding 等［36］也做了类似

关于 PIN8 的研究，并且揭示了 PIN8 和 PIN5 在调

节细胞内生长素平衡方面起着拮抗作用。pin5 突变

体表现出与 pin8 突变体同样比例的形态缺陷型花粉

粒，但 pin5pin8 双重突变体可以恢复花粉形态缺陷

的表型。Dal Bosco 等［37］随后对这一结果提出了疑

问。PIN5 广泛表达于各组织中，在花粉中并没有很

高的表达，相反 PIN8 只在花粉中表达。那么在花粉

的发育过程中，缺少 PIN5 如何能恢复花粉特异性的

表型？ 结合 pin5、pin8 单突变体、pin5pin8 双突变体，

以及 PIN5 和 PIN8 单过表达和双过表达株系的分析。

Ding 等［36］认为 PIN5 和 PIN8 在功能上相互拮抗可

能是通过两种方式。PIN5 调节生长素从细胞质运输

到内质网腔，PIN8 可能作为一个活性的生长素运输

载体介导生长素从内质网腔流向细胞质，也可能通

过负调控 PIN5 的活性而起到拮抗作用。

PIN6 是 PIN 蛋 白 家 族 中 一 个 较 特 殊 的 成 员，

在结构上它更接近经典的长 PIN 蛋白［39］，具有长

亲水性环。在进化上则与短 PIN 蛋白亚类（PIN5

和 PIN8） 距 离 更 近［17］。Simon 等［39］ 在 2016 年 对

PIN6 的亚细胞定位及功能进行了详细分析。亚细胞

定位的研究揭示 PIN6 在质膜和内质网均有定位。生

长素运输和代谢实验表明 PIN6 可以介导生长素跨质

膜运输以及细胞内生长素的平衡，包括调节自由态

生长素和束缚态生长素的水平。进一步的功能分析

显示侧根和不定根发生过程中生长素的分配都需要

PIN6 的参与。Ditengou 等［40］进一步分析了 PIN6 存

在内质网与质膜双重定位的机制。研究发现在 PIN6

表达水平较低的组织，如根中，PIN6 定位于内质网，

而在 PIN6 表达较高的花序茎中，PIN6 则定位于质膜。

而造成 PIN6 的双重定位的原因是 MPK4 和 MPK6 对

PIN6 的磷酸化。PIN6 的亚细胞定位是受到组织特异

性的发育信号对其表达水平及磷酸化状态的调控。

3 植物细胞内膜运输对根毛极性生长的调控
作用

植物的根毛是由单个表皮细胞通过极性生长发

育而来的。通常我们把根毛的生长发育划分为 3 个

阶段 ：命运决定、根毛起始和尖端生长。对拟南芥

的根毛来说，命运决定阶段是以 GL2 为核心的信

号网络决定表皮细胞是发育成根毛还是非根毛。根

毛起始阶段决定了根毛的平面极性，即根毛的起始

位置是靠近根尖侧（Basal）还是远离根尖的一侧

（Apical）。尖端生长则是根毛起始后直到成熟前的快

速伸长阶段［41］。

根毛从起始开始便进入极性发育过程，这一过

程的建立和维持受到一系列因素调控，包括植物激

素、脂筏、磷脂酰肌醇、ROP GTPases、Ca2+、ROS、

细胞骨架和囊泡运输等。其中囊泡运输的极性又受

到其它各因素直接或间接的调控。根毛尖端的快速

生长需要新的细胞膜和细胞壁成分的供应，伴随着

大量的脂质、蛋白质和多糖的转运。这一过程主要

由细胞内膜组成的囊泡运输完成。

内膜运输主要过程可以分为五步 ：第一步，从

供体膜上出芽并装载正确的货物形成囊泡。ARF 
GTPases 在 此 过 程 中 起 着 重 要 作 用。ARF GTPases

是一类小 G 蛋白，参与调控内膜运输和肌动蛋白的

组装过程［42］。拟南芥基因组总共编码了 21 个 ARF 
GTPases，其中有 6 个属于 ARF1 家族。第二步，囊

泡被传送到他们的最终目的地。这依赖于作为运输

桥梁的细胞骨架朝着正确方向组装。第三步，囊泡

被靶标膜捕获并栓系在一起，这一过程需要由栓系

因子（Tethering factors）和 Rab GTPases 的参与。目

前有报道的能作用于根毛形态发生过程中的栓系因

子只有 Exocyst。Exocyst 是一个巨大的多亚基的栓

系复合体。GTP 结合状态下的 Rab GTPases 具有连

接囊泡和靶标膜的功能。拟南芥基因组共编码了 57

个 Rab GTPases，其中 RabA 占有最大的比例，有 26

个成员［43］。它主要在反式高尔基体以及后高尔基体

囊泡运输的调控中发挥作用。其中 RabA4b 已经被

证实能够调控根毛的形态发生。RabA4b 定位在根

毛的尖端，在根毛成熟后消失。酵母双杂实验证实

了 RabA4b 与磷脂酰肌醇激酶（PI-4Kβ1）能够互作。
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而且 PI-4Kβ1 还能与一种钙离子感受器互作［44］。因

此，RabA4b 被认为具有能够整合膜运输、磷脂酰肌

醇信号和顶端钙离子感知的功能。第四步，囊泡和

靶标膜相互融合，从而成功卸载货物。SNAREs 和

其调控因子 Sec1 是介导这一过程的主要蛋白。拟

南芥基因组编码了大量的 SNAREs。系统发育分析

表明植物细胞膜上至少含有 5 种 t-SNAREs 的亚族

syntaxins。Sec1 蛋白结合 syntaxin 或者 t-SNAREs 并

使其构象发生改变。在动物细胞里，Sec1 结合到

syntaxin 上导致 syntaxin 形成闭合态构象，无法与

v-SNARE 互作。拟南芥基因组总共编码了 6 个 Sec1

基因，其中的一个叫 KEULE 的已经被证实参与到根

毛形态发生和细胞分裂过程中［45］。KEULE 已经被

证实具有 Sec1 的特征，包括与 syntaxin 的结合性能。

根毛的正常发育需要 Sec1 的正常功能，因此这也间

接的证明了 SNAREs 也参与到根毛的形态发生。第

五步，参与膜运输的工具分子被重新回收为下一轮

运输作准备。

囊泡在根毛内朝尖端极性运输的建立和维持

需要各调控因子由上到下的精密控制。生长素作

为 内 源 的 位 置 信 号， 由 IAA 和 H+ 的 共 转 运 蛋 白

AUX1 转运进入细胞。在胞内，部分生长素结合其

受体 SCFTIR1/ARF 复合体后导致 Ca2+ 通道 CNGC14

被 激 活， 进 而 造 成 胞 内 Ca2+ 浓 度 改 变， 进 而 通

过调控细胞骨架组装来控制内膜运输，并能通过

synaptotagmin 进行信号转换，减少膜融合需要的活

化能，促进尖端的膜融合［46-47］。在植物体内的 Rho 
GTPases 被称为 ROPs，它们在根毛形态发生起重要

的指挥作用，能直接或间接的调控胞内囊泡运输极

性。拟南芥总共有 11 个 ROPs 成员，其中 ROP2、

ROP4 和 ROP6 在根毛起始和尖端的位置积累，而

组 成 性 活 化（Constitutively active，CA） 的 ROP2、

ROP4、ROP6 和 ROP11 会导致球状根毛的产生。过

表达 ROP2 的植株根毛产生大量分支，说明 ROP2

在根毛分化过程中起作用。

最近的研究发现，ROP2 除了受到 GEF、GAP

和 GDI 调控外，还受到 MAP18 的调控，MAP18 通

过与 GDI/SCN1 竞争性的结合 ROP2-GDP 促进活性

ROP2 的生成，从而调节细胞骨架，同时 MAP18 还

能直接调控微观组装过程［48］。在酵母中的实验证明，

Exocyst 复合体的某些亚基的正确定位依赖于 RHO1。

而 在 动 物 细 胞 中，Exo70 可 能 主 要 介 导 了 Rho 和

Exocyst 的互作。有趣的是，拟南芥中至少有 23 个

Exo70，目前发现 EXO70A1 参与到根毛尖端生长［49］。

某些蛋白如 ROPs 和 GPI（Glycosylphosphatidylinositol）

锚定蛋白在细胞膜上的极性定位对其发挥信号指示

作用极其重要。细胞膜上的脂筏可能提供了这样一

个特殊的锚定位点，并为囊泡的极性分泌提供了港

口。Ovecka 等［50-51］对根毛内富含甾醇的脂筏的分

布和 Zhao 的观测结果均支持了这一观点。另外，一

个有趣的突变体 orc，也叫 cephalopod 或者 smt1orc，

是 STEROL METHYLTRANSFERASE1 基 因 的 一 个 等

位基因，参与到甾醇类合成的烷基化反应中。在

smt1orc 背景下，根毛的起始的平面极性遭到破坏，

这也说明甾醇类参与了根毛起始位置的选择［52］。

总而言之，囊泡在根毛发育过程中的极性运输

是一个受到多种因素严格调控又存在反馈调节的复

杂过程，还有许多未知的机制需要进一步的研究。

4 植物细胞液泡运输对花粉管极性生长和种
子萌发的调控机理。

4.1 液泡运输在花粉管极性生长过程中的作用

花粉管是一种高度极化的细胞，其生长的过程

涉及复杂的细胞内活动。之前的研究结果表明，液

泡对于花粉管的生长至关重要。植物细胞内液泡

运输主要有 ：（1）PVC/MVB 介导的依赖于 Rab5 到

Rab7 转化的途径 ；（2）只依赖于 Rab5 的途径 ；（3）

只依赖于 AP3 的途径 ；（4）直接由内质网到液泡的

途径［11］。Rab GTPase 参与了蛋白运输的全过程 ：囊

泡的形成、运输、与细胞膜的对接、黏附、锚定和

融合等。Rab GTPase 与 GDP 结合时处于失活状态，

与 GTP 结合时处于激活状态，定位在膜上的 Rab7

能够被特定的鸟嘌呤核苷酸置换因子 MON1/CCZ1

激活，介导 PVC 与液泡的融合［50］。在 mon1 的突变

体中，由于 Rab7 介导的液泡运输丝氨酸蛋白酶功能

的缺失，花粉绒毡层细胞无法正常进行程序性死亡，

产生异常的花粉包被影响花粉的萌发和花粉管的 
生长［53-55］。

介导液泡融合过程的栓留复合体 HOPS（Hom-
otypic fusion and vacuole protein sorting）由 4 个核心
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亚 基 VPS11、VPS16、VPS18 和 VPS33， 以 及 2 个

特异亚基 VPS39 和 VPS41 组成［56-58］。这些亚基在

植物中都是单拷贝，对应的突变纯合致死，通过对

受精过程的研究发现，HOPS 复合体中的亚基液泡

分选蛋白 VPS41 参与了将胞外信号分子及其他物质

从细胞膜上运进液泡或者其他亚细胞区间内进行降

解的生物学过程，vps41 突变体花粉管中早期从膜上

到晚期内吞体的内膜运输过程是正常的，但是从晚

期内吞体到液泡的运输过程受到严重影响，导致需

要被运输到液泡降解的信号分子无法及时的被降解，

引发信号途径的紊乱，从而影响花粉管的生长，使

其无法穿入柱头，有性生殖过程受到影响，导致不

育［59］。而在 vps11 的突变体的花粉管中，液泡的形

态并没有发生显著变化，但是其花粉管的伸长受到

了显著的抑制［60］，以上结果说明，参与液泡运输

的 HOPS 复合体通过不同的方式影响花粉管的发育，

任何亚基的缺失突变会导致严重发育表型的出现。

此外，张彦课题组最新的研究发现在衔接蛋白 ap3
突变体中，AP3 复合体靶向液泡膜的“货物”棕榈

酰基转移酶 PAT10 和其棕榈酰化底物 CBLs 在花粉

管内失去了原本的液泡膜定位，而呈现高尔基体定

位，并且花粉管内钙离子浓度显著降低，液泡形态

发生异常，影响了花粉管的生长［61-64］。

4.2 液泡运输在种子萌发过程中的作用

大部分有花植物通过有性生殖和产生种子繁

衍后代，因此种子活力的保持和顺利萌发具有十分

重要的意义［65-66］。种子萌发的过程受到植物激素、

光、一氧化氮和小 RNA 等复杂的调控网络协调控 
制［67-72］，并且细胞内发生一系列复杂的生理变化 ：

细胞内膜系统内质网和高尔基体大量增殖，一方面

高尔基体运输物质到细胞壁作为合成的原料 ；另一

方面内质网产生的小液泡吸水胀大并且相互融合，

形成大液泡使细胞体积增大，促进种子萌发［66，72］。

在种子萌发的过程中液泡运输对于种子储藏蛋白的

转运、pH 的维持，以及特定蛋白如离子通道蛋白和

转运蛋白的定位具有十分重要的作用。液泡运输蛋

白 MAIGO2（MAG2）与定位在内质网上的 t-SNARE

组分 SYP81/AtUfe1 和 SEC20 互作，促进种子萌发过

程中储藏蛋白从合成部位内质网到翻译后修饰部位

高尔基体的运输［73］。在 mag2 的突变体中，由于储

藏蛋白运输功能的缺失导致细胞内质网中大量不正

常 MAG 小体的形成，种子萌发受到严重影响［74-75］。

衔接蛋白复合体 AP3 参与了从高尔基体到液泡的运

输，对于液泡形态的维持和功能的发挥起着关键作

用。AP3 复合体的亚基 AP3β 和 AP3δ 蛋白功能的缺

失会导致大量原本定位在液泡膜上的蛋白在细胞质

中积累，影响细胞内 pH 的稳态和种子的萌发，而

其显性负突变体在种子萌发的过程中表现出对弱酸

条件抗性的增强［62-63］。

综上所述，植物细胞内膜运输对植物发育各个

阶段起着重要调控作用。内膜运输突变体表现出组

织特异性或发育时期特异性缺陷。然而，现阶段研

究主要集中在内膜运输机制及表型的描述，发育信

号与内膜系统的衔接以及内膜蛋白相应上游信号的

机制尚未有深入探索。这方面空白有待于以后进一

步研究发现来填补。
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