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我们实验室以模式植物拟南芥为材料，利用细胞生物学、分子生物学和植

物生理学等手段，研究生长素的极性运输及其与油菜素甾醇的相互作用。

目前, 我们的研究重点包括: 种子发育过程中生长素的分布模式及其建立机

制; 油菜素甾醇在根向重力生长中的作用及其与生长素的关系; 植物固醇的

合成、运输及其在植物发育中的功能。

http://sky.nankai.edu.cn/teacher.asp?id=mensz

特约综述

生长素的外输载体PIN蛋白家族研究进展
邹纯雪  门淑珍*

(南开大学生命科学学院植物生物学和生态学系, 天津 300071)

摘要      生长素作为第一个被发现的植物激素, 在植物许多发育过程中扮演着重要角色, 如顶

端优势、花序和叶序的发育、胚的发育、主根的发育、侧根和不定根的发生、向性生长以及维管

组织的分化等, 这些过程都依赖于生长素浓度梯度的建立。生长素的浓度梯度是由生长素的合成

和极性运输共同建立的。生长素极性运输依赖于内输载体AUX/LAX家族、外输载体PIN蛋白家族

和ABCB/PGP蛋白家族。该文将主要综述PIN蛋白家族的研究进展, 介绍PIN蛋白的定位和功能研

究、转录和转录后调控研究以及其胞内循环运输过程等方面的研究进展。
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Research Advances in Auxin Efflux Carrier PIN Proteins

Zou Chunxue,  Men Shuzhen*
(Department of Plant Biology and Ecology, College of Life Sciences, Nankai University, Tianjin 300071, China)

Abstract        Auxin as the first found phytohormone plays critical roles in a variety of physiological and 
developmental processes of plants, such as apical dominance, inflorescence and phyllotaxis development, embryo-
genesis, root development, lateral root and adventitious root initiation, tropism and vascular differentiation. These 
processes depend on the establishment of the auxin concentration gradients coordinated by auxin biosynthesis and 
directional transport. The polar auxin transport is mediated by auxin influx carriers from the AUX/LAX protein 
family, and by auxin efflux proteins from the PIN family and the ABCB/PGP family. This review focuses on the 
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19世纪德国植物学家Julis von Sachs提出一个

假设, 在高等植物体内存在移动的化学信号参与调

控植物的代谢、生长和形态建成。19世纪下半叶, 
Charles Darwen和他的儿子Francis Darwen研究了植

物的向光生长, 推测产生于胚芽鞘顶端的某种信号

被向下运输到生长区从而引起背光侧比向光侧生长

迅速, 产生向光的生长[1]。随后, Frits Went在1926 年
证明了燕麦胚芽鞘尖端存在促进生长的化学物质, 
他把这种物质命名为“auxin”, 取自希腊语“auxein”, 
意思是“to grow”。因此, 中文将“auxin”翻译为“生长

素”[1]。直到20世纪30年代, 人们才确定生长素是吲

哚-3-乙酸(indole-3-acetic acid, IAA)。生长素参与调

控顶端优势、花序和叶序发育、侧根和不定根的形

成、维管组织的分化、果实成熟以及向光性和向重

力性等植物的生长发育过程。生长素广泛存在于所

有植物中, 包括低等的绿藻和蓝细菌。

生长素一直是植物学研究的热点, 研究内容包

括生长素的生物合成、生长素的运输、生长素的信

号通路以及生长素与其他激素的相互作用。有关生

长素信号转导方面的研究进展可以参考Chapman等[2]

的综述。生长素与受体TIR1/AFBs(TRANSPORT 
INHIBITOR RESISTANT/AUXIN SIGNALING F-
box)结合后, 使TIR1易于结合AUX/IAA(AUXIN/
INDOLE ACETIC ACID)蛋白, 通过26S蛋白酶体

途径降解Aux/IAA蛋白, 从而解除了对转录因子

ARF(AUXIN RESPONSE FACTOR)的抑制, 使ARF
可以调控生长素早期响应基因的表达。Jurado等[3]

的研究发现, 参与调控细胞周期的F-box蛋白

SKP2A能与生长素结合, 可能参与了生长素对

细胞分裂的调控。自1972年发现ABP1(AUXIN 
BINDING PROTEIN 1)蛋白具有结合生长素的

活性以来, 大家已普遍接受ABP1是生长素受

体。ABP1参与了调控细胞的延展和细胞周期, 但
是, 其作用机制一直未被阐明。最近几年, ABP1
蛋白重新受到生长素学家的重视, 研究发现其通

过依赖于ROP(Rho-GTPase)途径参与细胞骨架

的重排以及调控网格蛋白介导的胞吞作用[4-7]。

采用同位素标记和分子遗传学方法, 发现了植

物和细菌中三种主要的依赖色氨酸的IAA合成途径: 
TAM(tryptamine, 色胺)途径、IPA(indole-3-pyruvate, 吲
哚-3-丙酮酸)途径和IAN(indole-3-acetonitrile, 吲哚-3-
乙腈)途径。前两种途径是植物中最常见的IAA合成

途径。2011年, 几个实验室的研究发现: 在拟南芥中, 
TAA(TRYPTOPHAN AMINOTRANSFERASE ARABI-
DOPSIS)催化色氨酸生成IPA, 而YUCCA催化IPA生成

IAA, 修改了之前的生长素生物合成路径[8-11]。

极性运输是生长素的一个重要特征。传统意

义上的生长素极性运输是指生长素从植株的茎尖生

长点和幼叶等组织向下部组织的单向运输。近十几

年来, 对生长素的极性运输有了更深入的研究, 已知

植物中不仅存在着从茎尖向根的极性运输, 还具有

在组织局部的极性运输。例如, 在根尖存在着生长

素的环流, 从地上部分通过维管组织运输来的生长

素经过根尖中柱细胞间的单向运输, 向根尖静止中

心聚集, 然后又通过表皮细胞和侧根冠细胞向根尖

的伸长区运输, 再通过皮层细胞向根尖分生区回流

(图1)。生长素发挥调控作用, 主要是通过在植物组

progress made on the study of PIN proteins, includes PIN proteins’ subcellular localization and function, the regula-
tion of PIN proteins’ expression, as well as PIN proteins’ intracellular trafficking.  

Key  words        auxin; PIN protein; auxin efflux protein; polar localization; intracellular trafficking     
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白色箭头指示生长素的运输方向, 红色的信号为PIN2抗体标记的

PIN2蛋白。L: 侧根冠细胞; E: 表皮细胞; C: 皮层细胞。

White arrows indicate auxin flow mediated by transporter. Red are PIN2 
signals visualized by TRITC-conjugated antibody. L: lateral root cap; E: 
epidermis; C: cortex.

图1  根尖中生长素环流的示意图

Fig.1  Auxin transport routes in the root tip
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织或器官建立不对称分布, 生长素的极性运输在生

长素浓度梯度的建立和维持中具有重要的作用。生

长素在细胞间的运输依赖于细胞膜定位的载体: 向
细胞内运输生长素的载体为AUXIN RESISTANT1/
LIKE AUX1(AUX/LAX)蛋白家族, 该家族在模式植

物拟南芥中有四个成员: AUXIN1(AUX1)、LIKE 
AUX1(LAX1)、LAX2和LAX3; 向细胞外运输生长素

的载体为PIN-FORMED(PIN)蛋白家族和ATP-Binding 
Cassette subfamily B/P-glycoprotein(ABCB/PGP)蛋白

家族。PIN蛋白家族在拟南芥中有8个成员, 分别命名

为PIN1-PIN8。拟南芥ABCB家族的五个成员已有报

道能介导细胞间生长素的运输, 分别为PGP1, 2, 4, 10
和19[12-14]。本文将主要综述PIN蛋白家族的研究进展, 
介绍PIN蛋白的定位和功能研究、转录和转录后调控

研究以及其胞内循环运输过程等方面的研究进展。

1   PIN蛋白家族简介
1.1   PIN蛋白的发现

PIN1基因是PIN家族第一个被克隆的基因。

pin1突变体最早是由Kappert在1959年筛选到的, 
1976年, Kranz在第二届国际拟南芥研讨会上展示了

该突变体[15]。pin1突变体花序发育缺陷, 表型严重

的只有花序茎, 没有茎生叶和花器官, 形态很像大头

针, 因此命名为pin-formed[15-17]。Okada等[17]研究发

现, 将野生型拟南芥培养在添加了生长素极性运输

的抑制剂1-N-naphthylphthalamic acid(NPA)和9-hy-
droxyfluorene-9-carboxylic acid(HFCA)的培养基上, 
能模拟pin1突变体的表型。而且, 同位素标记的测

定显示pin1突变体中生长素的极性运输减弱。因此, 
推测PIN1基因的主要作用是参与生长素的极性运

输。随后, Bennett等[18]对PIN1基因进行了图位克隆, 
将PIN1基因定位在1号染色体CRABS CLAW分子标

记的下游距离3.0±0.4个作图单位(map units)。1998
年是PIN基因家族研究具有里程碑意义的一年, 在这

一年, Klaus Palme实验室克隆了PIN1基因。分析表

明, PIN1基因编码一个67 kDa的蛋白质, 具有8-12个
跨膜结构域和一个中央亲水环, 与细菌和真核生物

的载体蛋白类似。对数据库进行搜索和筛选拟南芥

cDNA文库, 发现拟南芥中还有几个与PIN1相似的

基因。他们进一步利用PIN1蛋白的抗体进行了蛋白

质免疫荧光原位杂交实验, 发现PIN1蛋白定位于维管

组织细胞的底部细胞膜上, PIN1蛋白的这种极性定位

符合以前对生长素外输载体在细胞中分布的推测[19]。

在同一年克隆了PIN2基因, 并对其功能和亚细胞定位

进行了研究, 发现PIN2蛋白参与了根的向重力生长, 
同样是在细胞膜上极性定位的[20-23]。目前已知模式

植物拟南芥中PIN蛋白家族有8个成员, 分别命名为

PIN1-PIN8。Barbez等[24]通过序列分析, 发现了类似

PIN蛋白的家族, 命名为PILS(PIN-LIKES, PILS)。该

家族有7个成员, 其拓扑结构与PIN蛋白类似, 但是序

列与PIN蛋白的相似度非常低(10%~18%)。PILS蛋
白定位于内质网(PILS1-3、PILS5-7定位于内质网; 
PILS4与荧光蛋白的融合蛋白没有检测到信号), 参
与生长素的胞内运输。

1.2   PIN蛋白的特征及其生长素外输载体功能的

确定

PIN蛋白均为膜蛋白, 具有两个疏水区域(每个

有3-5次跨膜结构域)和一个中央的亲水环, 亲水环

位于胞内。根据亲水环的长度, 将PIN蛋白家族分成

两个亚家族: 一个亚家族包括PIN1、PIN2、PIN3、
PIN4和PIN7, 具有一个长的亲水环, 定位在细胞膜

上, 且在细胞膜上的分布是不对称的, 负责向细胞外

运输生长素; 另一个亚家族包括PIN5、PIN6和PIN8, 
具有较短的亲水结构域, 定位在内质网上, 介导胞

浆和内质网的生长素交流[25-28]。确定PIN蛋白是生

长素的外输载体是通过以下几方面的证据: (1)PIN
蛋白的结构与细菌的运输蛋白(transporter)类似; (2)
PIN蛋白定位在细胞膜上, 且是极性定位的, 其定位

与生长素极性运输的方向一致; (3)其突变体的表型

与生长素运输缺陷类似, 而且同位素标记的测定表

明突变体中生长素的运输受到影响; (4)有些pin突变

体的表型可以用生长素极性运输的抑制剂处理野生

型来模拟; (5)在植物细胞(烟草的BY-2细胞或者拟

南芥悬浮细胞)或者异源表达系统(酵母、爪蟾卵母

细胞和Hela细胞)中表达PIN, 证明了其能向细胞外

运输生长素, 这为PIN蛋白是生长素外输载体提供了

最直接的有力证据。目前, PIN家族成员中的PIN1、
PIN4、PIN6和PIN7已经通过在植物细胞中表达, 证
明能向细胞外运输生长素[29]; PIN1、PIN2和PIN7在
异源表达系统中证明有外输生长素的活性, 而且不

需要其他的植物因子参与[21-22,29-32]。PIN蛋白对生长

素的运输不同于PGP蛋白, 是生长素特异的, 有一定

的运输容量(saturable), 而且对生长素极性运输抑制

剂敏感, 是生长素极性运输的限制因素[29]。Yang和
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Murphy[32]在裂殖酵母(Schizosaccharomyces pombe)
中建立了比较植物运输蛋白的实验系统, 他们在裂

殖酵母类生长素外输载体ael1突变体中表达拟南芥

PIN1、PIN2和PIN7基因, 筛选了三个基因表达一

致的株系进行比较, 结果表明三者都能运输生长素, 
PIN1和PIN7的运输活性高于PIN2。

 

2   PIN家族成员的表达模式、蛋白亚细

胞定位及其在植物发育中的功能
拟南芥基因组中有8个PIN编码基因, PIN蛋白

在细胞水平上的生物学功能相同, 即将生长素从胞

内输出胞外或输入某种细胞器内。PIN基因的表达

既具有组织和器官特异性, 又有重叠。PIN的组织特

异性表达决定了其在发育中扮演了特定的角色。下

面分别介绍各个PIN蛋白编码基因的表达模式、蛋

白质的亚细胞定位和在植物发育中的功能。

PIN1是PIN家族中研究最多的一个成员, pin1
突变体的表型是PIN基因家族成员突变体表型最严

重的。Northern杂交结果显示, PIN1基因在拟南芥

的各个器官均有转录[19]。利用PIN1蛋白的特异抗体

进行蛋白质免疫荧光原位杂交(immunolocalization), 
结果显示在根尖的中柱组织和内皮层细胞中能检

测到PIN1蛋白的信号, PIN1蛋白定位于这些细胞的

底部细胞膜上; 另外, 在表皮细胞和皮层细胞的底

部细胞膜上也有微弱的信号[27,33-34](图2)。因此, 在
根中PIN1介导生长素向根尖的运输。在花序茎中, 
PIN1蛋白定位于木质部薄壁组织细胞的底部细胞膜

上[19]。PIN1蛋白是PIN家族中唯一在茎尖生长点能

检测到的, 其在茎顶端分生组织中在朝向高浓度生

长素的细胞膜上极性定位, 增强生长素在集合点的

积累, 在初期膨胀的原基和其邻近的区域形成一个

生长素释放区, 诱导出的新原基只能在距已经存在

的原基一定距离的地方形成[35-37]。在胚发育过程中

PIN1蛋白的定位存在动态变化, 从1细胞期到16细胞

期PIN1 蛋白定位于胚体内部细胞的所有膜上, 没有

极性; 在32细胞期PIN1在将来发育成维管组织的细胞

中呈不对称分布, 定位在靠近胚柄一侧的细胞膜上。

PIN1蛋白的这种分布与胚中生长素的流向改变相一

致[38]。综上所述, PIN1蛋白在植物发育中具有重要

的作用, 主要参与胚的发育、叶序和叶脉的形成以

及维管组织的分化, 并负责生长素在茎尖分生组织

的环流和从地上部分到根的运输。

PIN2蛋白的功能主要是参与根的向重力生长, 
pin2突变体只在根中产生明显的表型, 其向重力生

长缺陷。研究表明: PIN2基因特异性在根尖的分

生区和伸长区表达, 在伸长区的表达较强, PIN2
蛋白特异性地定位于表皮细胞的顶部细胞膜、侧

根冠细胞的顶侧向细胞膜和皮层细胞的底部细胞

膜[20-23,27,33-34,39](图1)。Chen等[22]利用Northern杂交实

验发现, 在黄化苗中能在根、下胚轴和子叶中检测

到PIN2基因的转录, 但是, 根中的表达要比下胚轴和

子叶中的表达高10倍。Guenot等[37]利用PIN2-GFP
融合蛋白检测了PIN2在茎尖的表达, 发现在幼叶边

缘的一排细胞中能检测到PIN2蛋白, 其极性定位于

朝向叶尖端的细胞膜上。在水稻中的研究发现, 过
表达OsPIN2基因能促进水稻分蘖, 使株高降低和分

蘖的角度增大。进一步研究发现, 过表达OsPIN2基
因能增强生长素从茎向根的运输[40]。

PIN3基因主要参与植物的向性生长。利用

PIN3基因的启动子与GUS报告基因融合, 获得

蓝色的为DAPI染的细胞核; 红色的为PIN1抗体标记的PIN1蛋白; 箭
头指示皮层细胞中弱的PIN1信号。e: 表皮细胞; c: 皮层细胞; d: 内
皮层细胞; s: 中柱细胞。

Blue signals are DAPI stained nuclei; red are immunofluorescence 
labelling of PIN1; arrows indicate weak PIN1 signals in cortex cell. e: 
epidermis; c: cortex; d: endodermis; s: steel.

图2  根尖中PIN1蛋白的定位情况

Fig.2  Localization of PIN1 protein in Arabidopsis root tips

e c d s
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PIN3::GUS转基因株系, 组织化学染色结果表明

PIN3基因在维管组织表达, 在黄化苗的顶端弯钩处

有表达。蛋白质免疫荧光原位杂交结果显示: 在根

中, PIN3蛋白在根尖柱状细胞的L2和L3层细胞的

膜上均匀分布, 在维管组织细胞的底部细胞膜上和中

柱鞘细胞的内侧面细胞膜上极性定位; 在茎中, 在淀

粉鞘细胞的内侧细胞膜上极性定位[41]。重力改变刺

激时, PIN3可以在30分钟内在L2和L3层细胞的定位发

生改变, 极性定位在近地一侧的细胞膜上, 促进生长素

在根两侧的不对称运输, 使根产生向重力弯曲[41-43]。

PIN3也参与植物的荫蔽反应和向光生长。当红光/
远红光的比值降低时, PIN3在下胚轴内皮层细胞的

定位从原先的底部细胞膜定位改变为在外侧膜上定

位, 暗示生长素流向茎的外层细胞, pin3突变体荫蔽

反应缺陷[44]。Ding等[45]研究发现, 给与植物单侧光

照, 使PIN3在背光侧内皮层细胞的侧向膜定位增强, 
造成响应生长素的分子标记DR5::GFP在背光一侧

表达增强。在胚发育过程中, 最早在心型胚时期检

测到PIN3的表达, 其在根冠柱状细胞的前体细胞中

有定位[38]。

PIN4蛋 白 定 位 在 根 尖 静 止 中 心(quiescent 
center, QC)及其周围的干细胞及初始细胞中, 在QC
和根尖根冠的干细胞中的定位没有极性, 分布在整

个膜上; 在内皮层、皮层和维管组织的干细胞及初

始细胞中极性定位在底部细胞膜上, 参与生长素向

QC的运输[46]。PIN4参与胚根的发育和维持根尖分

生组织的发育模式。

PIN5蛋白不介导细胞间的生长素运输, 其定位

在内质网, 负责生长素从胞质到内质网腔中的运输, 
参与调控细胞内生长素的动态平衡[47]。pin5突变体

表现出侧根发生有问题、根和下胚轴变短, 但是表

型不严重; 过表达PIN5使转基因植株根和下胚轴生

长有缺陷, 子叶伸展也有问题, 叶片细长皱缩、植株

矮小、分枝较多, 表型比pin5突变体严重[47]。

PIN6基因的研究较少, Benková等[48]在对侧根

发育过程中生长素浓度梯度建立机制的研究中检测

了PIN6::GUS的表达, 其在侧根发育过程中均有表

达, 在侧根发育的I时期, 其在四个侧根原基细胞中

均有表达, 后期其只在侧根原基的外围细胞有表达。

PIN7在胚发育早期就有表达, 在胚发育的1细
胞期至16细胞期, PIN7蛋白极性定位在胚柄细胞的

顶部细胞膜上; 在16/32细胞期, PIN7的极性定位发

生逆转而定位于胚柄细胞的底部细胞膜上。PIN7极
性定位的逆转与利用DR5::GFP检测到胚发育过程

中生长素浓度梯度的逆转相一致[38]。PIN7在根尖柱

状细胞中的定位与PIN3的定位有部分重叠, 参与根

的向重力生长[42]。

最近的研究发现, PIN8基因在花药中特异表达, 
参与调控花粉的发育。PIN8蛋白与PIN5蛋白共定

位在内质网上, 二者在调控细胞内生长素的平衡以

及配子体和孢子体的发育中具有拮抗作用[49]。

     

3   PIN基因家族成员的表达调控
生长素是重要的植物激素, 能调控植物的生长

发育及对环境信号的响应。生长素特定的分布模式

决定着植物组织器官的发育模式。PIN基因家族在

生长素分布模式的建立过程中具有重要的作用, 其
表达是受到严格的调控的。PIN基因家族成员的表

达受到转录水平和翻译后水平的调控。生长素、乙

烯、油菜素内酯、细胞分裂素、赤霉素以及黄酮类

物质都影响PIN基因的转录。Vieten等[33]的研究发现, 
生长素通过Aux/IAA信号转导途径组织特异性地正

反馈调控PIN基因的表达, 并且与处理的时间和浓

度有关, 但高浓度的生长素会使PIN2和PIN7降解。

Ruzicka等[50]的研究发现, 用乙烯合成的前体ACC进
行处理能增强PIN1、PIN2和PIN4基因的表达, 但
是, 对PIN7的表达没有影响。细胞分裂素通过抑制

PIN1、PIN2和PIN3的表达, 调节生长素的极性运输

进而调节根的分生区的活性[51]。在以下胚轴为外植

体进行器官再生的实验中同样发现细胞分裂素通过

调控PIN基因的转录来影响生长素的分布[52]。黄酮

类物质突变体中PIN1和PIN4的转录水平下降, PIN2
的转录水平上升[53]。外源施加油菜素内酯会使PIN1
和PIN2的转录水平上升, BR合成突变体中PIN1和
PIN2的转录水平下降[54]。其他小分子物质如NO会

使PIN1表达减弱, 向根尖运输的生长素减少, 造成根

分生组织发育缺陷[55]。

MOP2(MODULATOR OF PIN 2) 和 MOP3 
(MODULATOR OF PIN 3)突变后, PIN基因的转录水

平未受影响, 但蛋白质水平明显下降, 表明MOP是
通过转录后调控维持PIN蛋白水平的[56]。

此外, PIN蛋白在顶端细胞膜或者底部细胞膜

的定位受丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶PINOID(PID)和蛋

白磷酸酶2A(protein phosphatase 2A, PP2A)的调控, 
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二者起拮抗作用, PID过表达或PP2A缺失会导致PIN
的向顶定位, PID功能缺陷会使PIN在基部定位[57]。

研究发现, PIN1蛋白中央亲水环内保守的丝氨酸位

点能被PID磷酸化, 将该位点定点突变为Glu/Asp或
者Ala, 模拟磷酸化或去磷酸化能分别使PIN1蛋白定

位在顶部细胞膜或者底端细胞膜[58-59]。有关PIN的

转录后调控此处不再赘述, 可以参考 Löfke等[60]的综

述。

4   PIN蛋白的胞内循环及其调控
从第2部分的讲述可知, PIN蛋白的极性定位不

是一成不变的, 而是根据内源发育信号(胚发育、侧

根发育等)或外界环境信号(如光照、重力方向等)快
速改变。这就需要PIN蛋白有一套快速响应内源或

环境信号而改变定位的机制。经过近十几年的研

究, 目前已知细胞膜定位的PIN蛋白不是在膜上固

定不动的, 而是在不断地通过胞吞作用(endocytosis)
进入内吞小泡(endosome), 然后再通过循环小泡(re-
cycling endosome, RE)回到膜上。这种循环运输对

PIN蛋白快速改变定位是非常有利的。Geldner等[61]

于2001年首先利用囊泡运输的抑制剂BFA(Brefeldin 
A)阐明了PIN1具有从细胞膜到胞内、再回到细胞

膜上的循环。随后, Geldner等[62]证明ARF小G蛋白

的GDP/GTP交换因子GNOM定位于内吞小泡, 调控

PIN1蛋白的囊泡运输。生长素对PIN蛋白的循环运

输具有反馈调节作用, 用生长素短时间处理会促进

PIN蛋白在膜上的定位, 抑制其进入内吞小泡; 长时

间处理时则促进PIN蛋白的降解, PIN蛋白的降解是

通过蛋白酶体(proteasome)途径进行的[63-64]。进一步

研究发现, 生长素对PIN蛋白进入内吞小泡的抑制作

用依赖于其位于细胞核内的受体TIR1介导的信号转

导途径[65-66]。与动物中的胞吞作用类似, PIN蛋白的

胞吞作用也依赖于网格蛋白(clathrin), 网格蛋白是

内吞小泡的包被蛋白[67-68]。生长素位于胞外的受体

ABP1蛋白促进网格蛋白介导的胞吞作用, 生长素与

ABP1结合干扰其对胞吞作用的促进作用从而抑制

PIN蛋白进入内吞小泡[69]。

植物固醇对PIN蛋白的循环运输及极性定位是

非常重要的。Willemsen等[70]发现, 在固醇合成途径

的突变体smt1orc中PIN1和PIN3蛋白的定位发生改变, 
但是, 未揭示其定位改变的机制。Grebe等[71]的研究

表明, 用BFA进行处理时, PIN2和植物固醇都被限制

在细胞内的囊泡聚集体(BFA compartment)中, 暗示

固醇与PIN2具有相似的胞内运输途径。Men等[39]

研究发现, 在固醇合成途径关键基因CPI1的突变

体cpi1-1中PIN2蛋白的极性定位发生改变, 进一步

研究发现在细胞分裂过程中PIN2蛋白的极性是在

胞质分裂结束后建立的, 在胞质分裂刚结束时PIN2
位于两个新生的子细胞膜上, 而后PIN2从上部子细

胞的底部细胞膜上消失, 这个过程依赖于胞吞作用, 
而cpi1-1突变体中胞吞作用受到抑制, 从而影响了

PIN2蛋白极性定位的建立(图3)。固醇在生长素对

PIN蛋白循环的反馈调控中也起重要作用, 用固醇合

成途径的抑制剂处理可以抑制生长素对PIN2蛋白胞

吞作用的抑制作用, 而且在生长素信号途径的突变

体中固醇的含量明显降低[66]。

从上面的叙述可知, 胞吞作用在PIN蛋白的极

性建立及其从膜上到胞内再到膜上的循环中具有重

要的作用。利用荧光淬灭后的恢复实验(fluorescence 
recovery after photobleaching, FRAP)发现, PIN1蛋白

极性定位的恢复是分两步完成的, 新合成的PIN1蛋
白首先出现在整个细胞膜上, 没有极性, 随后PIN1
蛋白从其他的膜上消失, 只定位在底部细胞膜上, 这
个过程同样依赖于胞吞作用[73]。Kleine-Vehn等[73]利

用EosFP荧光蛋白标签(该荧光蛋白在给与紫外激发

在细胞分裂过程中PIN2蛋白定位于细胞板上, 在胞质分裂刚结束时

PIN2位于两个新生的子细胞膜上, 其后PIN2从上部子细胞的底部细

胞膜上被移除, 这个过程依赖于胞吞作用。红色表示细胞膜, 绿色表

示PIN2蛋白。

PIN2 localizes at the forming cell plate during telophase, PIN2 presents 
at both newly formed plasma membranes derived from the cell plate 
during late cytokinesis, then PIN2 is removed from the basal membrane, 
which is endocytosis-dependent. Plasma membrane(red); PIN2(green). 
图3  细胞分裂过程中PIN2蛋白极性定位建立机制的示意图

Fig.3  Schematic overview of PIN2 polarity establishment 
during cell division

Start endocytosis

Altered sterol composition
Plasma

membrane
sterols

PIN2
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光时荧光可从绿色转变为红色)观察到, 用BFA进行

处理时PIN2蛋白从底部细胞膜进入BFA小体(BFA 
compartment), 然后出现在顶部细胞膜上, 表明植物

中也存在类似于动物中的蛋白质改变定位的机制

(transcytosis)。
其他植物激素如细胞分裂素、茉莉酸甲酯

以及赤霉素也参与调控PIN蛋白的胞吞循环过

程。例如, 细胞分裂素促进PIN1蛋白从细胞膜到

液泡的降解, 这个过程依赖于细胞分裂素的受体

CRE1(CYTOKININ RESPONSE 1)[74]。茉莉酸甲酯

影响PIN2蛋白的亚细胞定位, 低浓度的茉莉酸甲酯

抑制PIN2的内吞, 其抑制作用依赖于TIR1介导的生

长素信号途径和生长素合成途径的ASA1基因(AN-
THRANILATE SYNTHASE A1); 高浓度茉莉酸甲酯

减弱PIN2蛋白的水平, 此过程与TIR1无关[75]。用GA
合成的抑制剂处理, 或者在GA生物合成途径的突变

体ga1中, PIN1、PIN2和PIN3蛋白的水平降低。进

一步研究发现, GA合成缺陷促进PIN2蛋白进入液泡

进行降解[76]。

5   总结和展望
生长素参与植物生长发育的各个过程, 生长素

浓度梯度的建立依赖于PIN对生长素的极性运输。

PIN蛋白的研究一直是生长素研究领域的热点, 近十

几年有了很大的进展。但是还有许多问题悬而未决。

PIN蛋白是生长素的运输载体已是没有争议的定论, 
但是, 其运输生长素的机制还是一片空白, PIN蛋白

结构的解析将为我们提供有力的线索。关于PIN家

族中PIN6的定位和功能还没有被阐明。PIN家族转

录水平的调控研究相对薄弱, 其转录后水平的调控

还有许多问题不清楚。对于PIN极性定位的调控机

制也不是十分清楚, 除了GNOM参与PIN的运输, 还
有哪些因子参与调控PIN的胞吞循环过程, 这些因子

是作用于所有的PIN蛋白, 还有作用于某一个/类PIN
蛋白？从前面的介绍已知, 胞质分裂结束后PIN2蛋
白被从上部子细胞的底部细胞膜上移除, 建立起只

在顶部细胞膜定位的极性, 该过程依赖于胞吞作用。

但是, 哪些信号起始了这一过程, 细胞通过何种机制

识别哪个膜上的PIN蛋白需要去除？ PIN蛋白响应

发育或环境信号而改变其极性定位, 除了生长素的

反馈调控, 是否还有其他的细胞因子或信号分子参

与调控？这些问题, 都有待我们的进一步探索。
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