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种子贮藏蛋白的运输、积累和基因表达调控
高新起 1 ， 2*

( 1 曲阜师范大学生命科学学院，曲阜 273165;

2 中国农业大学植物生理学与生物化学国家重点实验室，北京 100094)

摘要 种子中贮藏蛋白的运输和积累途径主要有: (1)蛋白质合成后经内膜系统转移到蛋白

质贮藏液泡(PSV)中积累; (2)合成的蛋白质直接在粗糙内质网的膜囊中积累形成蛋白质体; (3)贮藏

蛋白不经高尔基体的加工由粗糙内质网上合成后直接运输到 PSV 中积累。贮藏蛋白基因的表达受该

基因的顺式作用元件和反式作用因子的共同调控，此外染色体的结构也影响贮藏蛋白基因的表达。
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种子中的贮藏蛋白主要有两大类，豆类作物中

的球蛋白和禾谷类作物中的醇溶蛋白，积累的部位

主要是豆类作物的子叶以及禾谷类作物的胚乳和糊

粉层。在胚发育的中后期，贮藏蛋白特异的积累在

这些组织细胞的液泡和内质网等细胞器中。细胞中

所有积累贮藏蛋白形成的结构以前统称为蛋白质体

(protein body , PB)，但是现在蛋白质体专指内质网
膜囊中积累贮藏蛋白形成的结构，而液泡中积累贮

藏蛋白形成的结构称为蛋白质贮藏液泡(protein stor

age vacuole, PSV)[l]。后者液泡膜含有两种特有的内
在蛋白(α-TIP 和 δ-TIP)而不同于一般营养组织中的

溶解性液泡(lytic vacuole) 。

1 种子中贮藏蛋白的结构
用普通固定方法得到的电镜照片中，蛋白质通

常以块状形式沿液泡膜的内表面积累。但是利用低

温固定的方法制备的大豆子叶细胞中，蛋白质以均

匀分散的形式在液泡中积累[1]。由于低温固定的固

定速度快，能更好的保存细胞的细微结构，因此用

普通固定方法得到的结果可能是一种假象。

在成熟种子中，贮藏蛋白形成的结构通常大小

不一。其原因可能是它们的起源不同或者所含有的

蛋白质种类不同。例如玉米胚乳中，直径大的蛋白

质体含有 α 、 p 、 y 、 8 这 4 种玉米醇溶蛋白，而
小一些的蛋白质体仅含 p 、 y 两种玉米醇溶蛋白 [2] 。

在禾谷类作物种子的 PSV 电镜照片上，通常能观察

到深浅相间的轮纹结构，可能是在同一 PSV 中周期

性积累贮藏蛋白形成的。

成熟种子的 PSV 的成份主要是可溶性贮藏蛋
白，有的还包括拟晶体[3]。拟晶体是蛋白质在 PSV

中形成类似晶体的结构，豆科植物种子中缺乏拟晶

体。对拟晶体的蛋白质成分了解较少，在转基因的

烟草种子中，玉米 15 kDa 的醇溶谷蛋白主要积累在
拟晶体中[4]。此外许多植物的 PSV 中含有植酸钙镇

晶体，在透射电镜下观察 PSV，经常发现空洞的结

构，可能是切片过程中植酸钙镇晶体丢失形成的。

2 贮藏蛋白的运输和积累
种子贮藏蛋白都是由附着在粗糙内质网表面的

核糖体合成的，然后穿过粗糙内质网的膜进入囊腔

中。贮藏蛋白进入粗糙内质网的囊腔中是由位于新
生肤链特定部位的信号肤引导的。在信号肤引导新

生肤链穿过粗糙内质网膜进入囊腔后，信号肤被切
除。信号肤的切除对新生肤链的继续合成和贮藏蛋
白质在粗糙内质网囊腔中的正确折叠、组装是必需

的。贮藏蛋白在粗糙内质网的囊腔中形成寡聚体后

接着被从合成部位运走，在豌豆中发现贮藏蛋白在
粗糙内质网囊腔中存留的半寿期只有 90 min[5]。贮

藏蛋白被运输到积累部位的途径是不一样的，归纳
起来有 3 种途径: (1)粗糙内质网上合成的贮藏蛋白

经高尔基体加工后在 PSV 中积累; (2)贮藏蛋白直接

积累在粗糙内质网的膜囊末端形成蛋白质体。 (3)粗

糙内质网上合成的贮藏蛋白不经高尔基体的加工直

接运输到 PSV 中积累。

2.1 贮藏蛋白通过内膜系统转移到 PSV 中
Chrispeels 等[5]首先描述了粗糙内质网上合成的

蛋白质经高尔基体转移到 PSV 中这一运输途径。常
规透射电镜观察、免疫标记以及生化分析都提供了

确切的证据证明贮藏蛋白在粗糙内质网上合成后经
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过高尔基体转移到 PSV 中IMllc 此类蛋白质多为球

蛋白，在内质闷囊H空的 pH 值条件 f足可j容的 [1气在

这些蛋白质前休的 N 端、 C 端主)(1吁在成熟蛋白质的

暴露!灭域有相似的分选{~~号(vacuolar sorting signal) 。

这些分选信口的共同特征是有 A个疏水核心或者是

具有 Asn-Pro-I1e-Arg 生且成的模体(motif)[ 13J 。

2. 1. 1 贮藏蛋白从粗糙内质网转移到高尔基体中

内质网囊月31 中的贮藏蛋白布:内 j页闷驻留 (ER

resident)酶的作用 f. 浓缩在内质网的特定位置。

然后内质网以包被小泡(coated vesicle) 的形式将~!，':藏

蛋白转移到Illjfjt 基体中。气f今对内质网上形成包被

小泡的过程仍不清楚。根据以往的研究有|两种模型

解释这一一过程[14[. 是主动运输模型(active transport 

model) , ì主模刑认为从内质网上以包被小泡形式运

输的蛋白质JJÀ链结构中都有内质网输出信号(ER ex

port signal)。含有该输出信号的蛋白质寸能 IJ分边

受体(sorting receptor)结合，从而诱导包被小泡的形

成。而内质网的驻南蛋白质(如 BiP)因无内质网输出

信号不能与分j辜受体结合，不能形成包被小泡离开

内质问 ; ---:l{ 1主UJfU卖[~(bulk-flow model) ，该院刑

认为平中与小泡包被蛋仁i相丘作用的跨膜蛋白能激

发内质问以出芽的形式形成包被小泡。 P伫藏蛋白手11

内质问驻留蛋(-1都被包裹到这种小泡内，但是内质

网驻南蛋白 l本|具有驻留信可能重新返问到内质网中。

包被小泡171fijjk基体 rÝ'J c i s [ifî融合，运输的蛋

白质进入高尔基休。在酵时I千j 1í}f究发现，从内质网

上产生的包被小泡的外被是 J种称为 COP II 的外被

体(coatome时， 1::1 1 两种蛋白质组成。 COP II 外被体

仁含有 GTPase-sarlp，在包被小泡运输的物质与高

尔基体融合后， COP Il外被体在 GTP 吁在的情况 F

从小泡上释放 ， i!三 @J 内质 l叶 [15J 。 在植物中也已经发

现了 COP II 外被体的成分手[J SARI GTPase[16J 。

2. 1. 2 贮藏蛋白经高尔基体转移到 PSV 中 贮藏

蛋白质依次经过高尔基体的 cis 膜囊、中间膜囊丰11

trans 膜囊，被高尔基体内的酶修饰形成成熟的蛋白

质[1飞这峡蛋白质仍以包被小泡的形式被运走。在

高尔;来体附近乎了 3 种小泡形成:含有贮藏蛋白的小

泡、含有细胞哇前体物质的小泡、网i恪蛋白包被的

小泡(calthrin-coated vesicle , CCV)[10J 0 :最近的研究

表明 CCV 并不成.jHl豆输贮藏蛋白的功能[18J。含有贮

藏蛋白的小泡 I包 r密度较大，称为电子浓密小泡

(dense vesicle, DV)，将含有的贮战蛋白运输到 PSV

中。 DV有大小内平中，直径分别为 100nm和 300~500
nm[IJ o {!:!MtJ: 犀麻胚孔细胞中发现 DV 的直径分别

是 60 nm 平11220 nm[19J。有的研究表明 DV 不仅来

自于高尔基体的 trans 膜囊 ， cis 膜囊也能形成 DV ，

这种 DV 的}L1 径约为 100~200 nm，不仅含有贮藏蛋

-综述

白，还含有其他功能 lli fl 质 [20] 。

许多研究中部政!然到城泡在积黑压 (1质的 1 ， iJ IJ才

发生分裂的现象， tl lJ rlJ -- -个大液泡分阳山ì:'r多小的

液泡(PS V)[ 1,1 1 ， 21 ， 22[ ，分割的打式Jb且il浓泡膜的 I;'J

内吁:长或者液泡的结裂。 Craig 咛 [23 [川 Yt 1克观察发

现豌豆子叶细胞qJ !:1J--个大战泡分阳成许多小 PSV

后，总的液泡)民Ulî积刑大了 1000 f击。液也脱总时u积
的增大有利 j二蛋 (f质 l句 PSV rjlj豆输， IIJ 能与此Wl 蛋

白质{E PSV lf1ill边积累丰u适山。 1týY~ υ: 子 nl纠1]胞中

发现分裂形成许多PSV的大液泡址在flll胞积累蛋白质

时重新形成的，丽j Jt-非足纠[j)j包 I1 1 J马df的大放泡[24 [。

在小麦胚乳中，积累蛋白质的 PSV 赴 JJjl液泡相瓦融

合形成的，而l京液泡并非来自于细胞巾际先{J气在的

大液泡，丽是由f忡々于蛋 f白l质去面电 J
合形)成戊的 [2川5盯]。如果 PSV 来源 r 比1Jl~ {j{，:的大液

泡，而并非重新形成的，那么大液;但(，:分割成凶多

小液泡的同时，液泡的化学成分特别 ;122量 (1 峭的成

分肯定要发生变化，以利于贮仔蛋 (1 月1 的积累。

此外，在莽麦不同发育H，j j~j 的子 1[1-细胞质 1 fl 占lí

观察到来源于高尔基体、含蛋白质的 l包 r不透明小

泡，而且在成熟的 fllj 中仍然在在; iíìjlW {f麦子叶

细胞中这种小泡不仅起到向 PSV 运输蛋 f' 1 质的作

用，也可能在接起到贮{{蛋白质的作用 [111 ， {H足这

种推测仍有待于进→flJ验证。

2.2 贮藏蛋白在粗糙内质网的膜囊中积累形成蛋

白质体

水稻肝，乳细胞中内质问什成两种 ~l":喊出(~ :行

蛋白和醇i容谷蛋白，其 I1 1 谷 lli (1经 rf-，'j ~J\基体转运到

PSV 中积累，醉:溶谷量 (1 则I' f接: :(1: 内质问!下j膜囊 '+1

积累形成蛋白质体1川。 通过'月LJ;_IÆ电'fJ~ 和 l免疫电411技
术在高粱19J 、意15J[27 1月在乳细胞和大 'iÌ~[211-frl 十细胞中

都曾观察到贮蜡蛋白1'[内质网服囊中积祟形成蛋 (1

质体。这种蛋 (1 质体表|自i有→JZ 内质 liXJ膜包被，表

面附着核糖{卒， 1r时 j圣能观察到Jfi J' l 质体表面的 11且
与内质网相连。

大多数的内质网驻留蛋白(主11 BiP)在 Jfc !Ì品;有共

同的氨基酸序列 KDEL l!JG HDEL(Lys(His)-Asp-Glu
Leu) ，但是醇溶谷蛋白兀此}}':列 i到l 。歧初J 认为醉;在

谷蛋白在内质网膜囊中积祟可能与远比蛋白质的疏

水特性或者与内质网膜囊中较强的内 j士圳、民有关。

在玉米、大麦、小麦中研究发现醇浴谷蛋白在内质

网中形成蛋白质体与贫硫醉溶谷蛋白手11 富硫醉溶于♀

蛋白的相互作用有关[11 。仕J 足Dl'丁藏蛋白 tt:内质网膜

囊中的积累并不是随机的， ，而是非!祟在特定的区

域，因此贮藏蛋白在内质网膜囊中的积累不会仅仅

决定于以上两种因素，口nm还有特边的细胞凶子参
与这→过程[IJ 。
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lhJ 在fi~: 非l' J士 1(: :，战蛋i' 1 1'10J主Iffiù 、 Ht 择:平11)川大|衣，山川控

在小麦12叫[1 水稻[29]~jn容行虽 1'1质体形成过科中

有 BiP l'内参与， JU午'旧在于使醉i在谷 !i"i H hl JL 1)才质
|峭的二阳估俨弓，们 t[J 可以驻留在 1*1顷 [x~ r! 1 , 促进~.~主恪

谷蛋白分 hL确折奇)\:形成蛋( 1 质件。醇;在i'r垂 r'j

在内 j员网膜袁 'll 的积累叮能不仅仅快在于蛋内质分

子的相且作用，研究发现;j(稻醉溶于于企i (1 的 mRNA

除作为什成蛋白质的模板以外， ]1;{f 1fT导同'l~.容谷EE

L'I{E 内质问 jj莫囊小积累形成蛋白质体 l'I~JjJfm[叫。

2.3 内质网合成的蛋白质，不经高尔基体直接

运输歪IJpSV 中积累

在:炯阳111均国生质体'+1 JX:J见 PSV 11 1 含有来白内

质|冽的膜成分，利用表达 α-TIP CT 报告基因的烟草

研究表明，米 fJ 内质问的小也能特异的在 PSV 中积

祟，最终形成利1 (PSV 的拟品体结构[31 0 {E3.是来自

f内质问的含蛋白质的小泡如何进入 PSV 积累却有

不同的研究生1; *0 
Levanony 非125]发现小麦胚乳内的醉前谷蛋白;在

内质网 L合 JJ3G Jj 积累形成亟 (1 质休，蛋白质体脱离

内质网盯衣 1嗣同J 荷叶多 luf透明的小泡，小泡相 11.

融合形成原液i包(provacuole)。蛋白质体则以臼体吞

H嚣的方式进入)Iji液i包中积累。进入尿液泡内的蛋白

质体的膜被液泡内的酶降解后相 r[融合。尿液泡融

合形成 PSV 过Æ'I!Lt~x高尔基体的参与。岳飞液泡)1虫的

来源仍不泊楚，研究发现原液泡膜 L {f α-TIP(液泡

膜的内在蛋1'1 )和|焦磷酸酶，这两种蛋白质都是液

也膜的标志蛋白，山是 LÍ:l 高尔基体形成液泡的标

志 [1] ，因此国液泡膜可能来自于高尔基体。

在西胡芦(Ilt细胞中存在直径 200-400 nm 小

泡，国其含有172!就蛋白 Ur与蛋 i气和球茧仁J)的前体被

称为积累蛋 fLJ 质前体小泡(precursor-accumulating

vesicles , PAC 小泡)，具有将贮藏蛋白运输到 PSV

的作}j]o PAC 小泡的中央是 rtl蛋白质前体组成的电

子密度高的核心， Jtiî 因是电 r透明的区域。通过染

色方法，发现电子透明的区域是 Fjl 许多进入 PAC 小

泡的更小的小j包组成的。 111 二j二 PAC 小泡的转移不能

被莫能菌亲(抑制高尔基体小i包参与的转移过程)抑

制，证明该过程中没有高尔基体参与 [30] 。但是在

PSV 小泡的 fET透明区域有糖基化蛋白存在，糖基

化蛋内含有经高尔?在体加工才能形成的聚精侧链，

表明 PSV 小泡形成过程中有高尔基体酶的参与[30] 。

另外 PSV小泡的膜 t有液泡分;Qt受体(vacuole-sorting 

receptor) ，而液泡分选受体通常存在于高尔基体膜
上，具有指导小泡将内容物运到液泡的作用 [31 J 。

由此来看，虽然高尔基体未参与小麦胚乳中含醇溶

谷蛋白的蛋白质体和西葫芦于叶细胞中含贮存蛋白
质的 PAC 小泡转运到液泡的过程，但它可能在原液

泡和 PAC 小泡的形成过程中起作用。
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Levanony 等口号l认为小麦中蛋白质体小泡是以肉

体在吨的万式进入液池的， 1而 Hara-Nishimura 等[30J

认 J，] I叫胡芦 [111 细胞Lj:1 的 PAC 小泡足通过膜的融合

~t 91气;在击内.ìb 4自到液泡中。 1M 白体书颐和膜的融合

是两种完舍不同的过抖，可能涉及不同类型膜蛋白

的杆If[作用 [61 0 .[jJ.-认为白体在眼只涉及」种膜的

融合过料， r闹盯 PAC 小泡与液i泡包的融合与两种膜的才柑;甘H 
I瓦u竹作f牛吟用有关。 究竟哪 -不丰i

工式飞r在l伫:2蛋IÍr白气)质贡的积祟过杠中都存在仍需进 4步研究。

我们在荠麦子叶蛋白质积祟过程中观察到聚合

粗糙内质问，这些聚合的粗糙内质 [k<J可能直接将合

成的蛋白质分泌到细胞质中形成贮藏蛋白国块，但

不清楚这些蛋白质是否最终要被运输到 PSV 中 [31] 0 

3 贮藏蛋白基因的表达调控
5000 个种子 '1 1表达基囚的 microarray 结果显

币， 10% 的基因表达量大于或等 j二 11十片'手fl根中表达

量的 10 侣，在这其中包括种子贮藏蛋白的基因，以

歧调节这些基因表达的调节因子的基|λI[叫。多数植

物种 f贮藏虽|斗是比较小的多基因家族编码的。例

如拟 l'有芥的 2S 1击蛋白是由 5 个基因编码(at2S1~~

at2S日，这 5 个基网的产物都能在种 r中检测到[川。

虽然种子9r:藏蛋白基|对主要在胚发育的中后期表

达，但是不同基因的表达时间和表达百1)位各不相

同。利用基因启动子加报告基囚的7'/法研究种子贮

;藏蛋白的时空表达模式，发现91户';葳蛋白的表达水平

和|组织特异性是在基囚的转录水平 L调节的 ， 'y!l:. ~型

|划的 )11员式作用元件和反式作用国 f相 11".作用的调

节。 At2S1 主要在拟南开胚轴中表达，而 At2S2 手1I

At2S3 则在整个胚中表达，利用 At2S1 和 At2S2 杂

合启动 f的方法，发现在启动子l灭 1~1有」段序列特

异调控 2S i古蛋白在胚的栅栏组织和l表皮细胞中表

达，丽J远'段的侧翼序列可能调控 mRNA 的表达水

平[34J 。拟南芥油体蛋白(oleosin)基因启动于不同的

区段对该基因表达有不同的调控作用，例如该基因

在胚发育早期阶段表达的水平受 2500 bp 到 1100

bp 的一段序列调节，渗透胁边下该基因的表达受

到 400 bp 到一200 bp 区段的调控[川。对豆类和禾

谷类作物种子lJr'藏蛋白基因 )11员式作用元件的分析表

明，启动子区都含有 RY 重复模体[36l，作为增强子加

强这些基因在胚中的表达，同时抑制这些基因在营

养组织中的表达。菜豆种子贮藏蛋白 ß-phaseolin 基

因启动子调节该基因只在胚中表达，不在营养组织

中表达[37J。突变体的分析己鉴定出勿在乌与 RY 重复

模体E相作用的转录因子 ABI3、 VPl 和 FUS3 ，这

些蛋白质都包含 BL B2 、 B3 结构域的 2 个或者 3

个[38]。拟南芥 abi3 (abscisic acid-insensitive 3) 、
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fus3 (fusca 3) 、 lecl (leafy cotyledon 1)突变体的种

子对脱水敏感，同时种子中贮藏蛋白的含量显著降

低，研究发现这些转录因子(ABI3、 FUS3 、 LEC1)

对贮藏蛋白基因的表达起到重要的调控作用。事实

上，这些转录因子不仅是通过与 RY 重复序列相互

作用来调节贮藏蛋白基因的表达，它们还能够独立

起作用。这表明除 Bl 、 B2 ， B3 结构域以外的区

域可能在调控贮藏蛋白基因的表达过程中也起重要
作用 [32] 。

编码拟南芥 2S 洁蛋白的 5个基因中有 4个基因

是在一条染色体上成簇排列的，利用转基因的方法

使这 4 个基因在基因组原先位置的拷贝数增加一

倍，结果它们的表达水平得到很大的提高IMl，这表

明 2S 清蛋白基因在基因组中的组织能影响基因的表

达水平。另外体外实验发现，菜豆蛋白基因启动于

区核小体位置在胚的组织中与在其他组织中的位置
不同，这种位置的改变更有利于转录因子靠近I36，391 ，

表明染色体的结构能影响了贮藏蛋白基因的表达。

贮藏蛋白在特定的时间、细胞和组织中合成并

积累是植物生长发育过程中一系列精确调控的过程

之一。种子的贮藏蛋白不仅为幼苗的发育提供物质

基础，也是人类和动物食物中蛋白质的主要来源。

研究种子贮藏蛋白积累的途径以及贮藏蛋白基因的

表达调控将为通过生物工程的方式提高作物种子中

蛋白质特别是有益蛋白质的含量提供理论依据。
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Transportation and Accumulation of Storage Protein and Regulation of 

Genes Expression in Seeds 

Xin-Qi Gao1•2* 
(ICollage of Life Science, Qufu Normal University, Qufu 273165, China; 

2State key Laboratory of Plant Physiology and Biochemistη， China Agricultural Universi吵" Beijing 100094, China ) 

Abstract There are three transportation and accumulation routes of storage protein in seed: (1) storage 

protein is transported to protein storage vacuole (PSV) via endomembrane system and accumulated in PSV; (2) 

storage protein is accumulated in lumen of rough endoplasmic reticulum and become protein body; (3) storage 

protein is transported to PSV and accumulated in them, but dictyosome is not involved in this process. Regulation of 

seed storage protein genes expression is controlled under the interaction of cis-acting elements and trans-acting 

factors of these genes. Gene organization and chromatin structure are also been shown to be involved in seed

specific expression of the storage protein gene. 

Key words seed; storage protein; transportation and accumulation; gene expression 
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