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植物细胞外囊泡研究进展
赵淑举#  黄佳欣#  李师鹏  蒋苏* 

(齐鲁师范学院生命科学学院, 济南 250200)

摘要      细胞外囊泡(extracellular vesicles, EVs)是一类具有脂质膜包被的囊泡, 其内包裹着蛋

白质、脂质、RNA等活性大分子, 由细胞分泌到质外体, 对细胞间的交流至关重要。哺乳动物研究

显示EVs广泛参与了细胞间通讯、肿瘤的发生和转移、免疫应答等多种生理过程。与之相比, 植
物EVs的研究相对滞后, 近年来研究发现EVs在植物发育、抗病、植物与微生物共生等方面发挥重

要作用。该文对真核生物EVs的研究进行了总结, 着重梳理了植物EVs的发生、功能鉴定和分泌机

制等方面的进展, 并对植物EVs研究的关键问题和应用前景进行了展望。
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Research Progress and Perspectives of Extracellular Vesicles in Plants
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Abstract       EVs (extracellular vesicles) are membrane-bound vesicles released by cells into the extracel-
lular space, facilitating the transfer of proteins, lipids, nucleic acids, and metabolites between cells. Consequently, 
they have emerged as crucial mediators of intercellular communication. The fundamental roles of EVs have been 
extensively studied in a wide range of physiological and pathological contexts in mammals, including intercellular 
signaling, tumorigenesis and metastasis, and immune responses. Despite the extensive research on EVs in mam-
mals, plant EVs have not been thoroughly investigated. However, it has become increasingly clear that plant EVs 
fulfill various cellular functions in development, plant defense, and symbiosis. This article provides an overview of 
recent advances in plant EVs research and compares them with findings in mammals. Specifically, it focuses on the 
functional characteristics of plant EVs and the molecular mechanisms underlying their secretion. Additionally, this 
review discusses the future directions and prospects of plant EVs research.

Keywords       plants; EVs (extracellular vesicles); exosome; MVBs (multivesicular bodies); EXPO (exocyst 
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细胞外囊泡 (extracellular vesicles, EVs)的研究

可追溯到1946年CHARGAFF和WEST[1]的工作 , 他
们在离心实验中发现血浆中存在一类血小板相关

颗粒 , 此类颗粒后期被WOLF[2]命名为 “血小板尘

粒 (platelet dust)”; 1965年 JENSEN[3]通过透射电镜

在棉花助细胞外观察到颗粒状 “单膜球体 (single-
membraned spheres)”, 开启了植物EVs研究的大门 ; 
几乎同时 , 在革兰氏阴性菌中也报道了类似的球形

小“颗粒”结构 , KNOX等 [4]将其描述为“细胞外球体

(extracellular globules)”, 表明EVs在生物界是广泛存
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在的结构。对EVs发生的探究始于植物学家HAL-
PERIN和 JENSEN[5]的工作 , 他们利用透射电镜首次

观察到了胡萝卜细胞中多囊泡体(multivesicular bod-
ies, MVBs)与细胞质膜 (plasma membrane, PM)发生

融合释放出EVs的过程 , 类似结果也在红细胞分化

过程的电镜观察研究中得到了验证 [6], 说明EVs发生

与MVBs密切相关。1996年RAPOSO等 [7]将这类由

细胞分泌到细胞外的囊泡命名为外泌体 (exosome), 
并证明了B淋巴细胞产生的外泌体具有抗原呈递能

力 , 说明外泌体在动物免疫反应中发挥重要作用 [8]。

2007年VALADI等 [9]首次报道了外泌体含有mRNA
和microRNAs, 这一发现显示EVs可能是细胞间通信

的重要结构 ; 近期研究发现植物EVs可以携带sRNA
进行跨界转移 , 干扰真菌致病基因的表达 , 参与植

物抗病 [10]; 四跨膜蛋白TET8(TETRASPANIN 8)突
变后 , tet8突变体分泌的EVs减少 , 对病原菌的易感

性增强 [11-12]。上述开创性的发现大大激发了人们对

EVs的研究热情。此外 , 随着近年来人们对药用植

物来源EVs生物活性的研究 , 将其研发为药物制剂

或载体成为一个新的应用热点[13-16]。

随着生化、细胞、蛋白质组学和分子生物学技

术的发展及其在EVs研究领域的应用 , 越来越多的

证据表明 , 植物EVs在植物发育、抗病、植物与微

生物共生等方面发挥重要作用 [17-18]。本文将重点综

述植物EVs的发生、生物学功能和分泌机制等方面

的研究进展 , 并对植物EVs研究领域的关键问题进

行梳理 , 最后对EVs研究的应用前景进行展望 , 以期

为相关研究提供参考。

1   植物EVs发生的途径
已有研究显示EVs是一群高度异质化的囊泡 [19]。

迄今为止 , 哺乳动物EVs被发现主要有三种来源 : (1) 
MVBs与PM融合释放 ; (2) 从PM直接向外出芽形成

的微囊泡 (microvesicles, MVs); (3) 细胞死亡过程

中产生的凋亡小体 (apoptotic bodies, ABs)[20]。迄

今为止 , 已知植物EVs是直接或间接来源于MVBs、
EXPO(exocyst-positive organelle)、小液泡 (small 
vacuoles)等细胞内部结构[21], 然而关于植物EVs是否

来源于MVs和ABs尚未见报道。

1.1   MVBs途径

MVBs是一类晚期内体(late endosomes), 也称液

泡前结构(prevacuolar compartment, PVC), 其直径在

200~1 000 nm之间, 其腔内包含多个微小囊泡(intra-
lumenal vesicles, ILVs), 直径为30~100 nm[22]。MVBs
的去向有两个 : 一是与液泡或溶酶体融合 , 介导货

物分子在胞内降解或循环利用[23]; 二是与PM融合导

致其内容物 (包括 ILVs)释放到细胞外环境 , 释放的

囊泡被称为外泌体 [24](图1)。MVBs介导的EVs发生

途径最早报道于植物 , JENSEN[3]于1965年首次通过

透射电镜在棉花助细胞外观察到EVs, 并将其描述

为与多囊泡体有关的 “单膜球体 (single-membraned 
spheres)”。两年后 , HALPERIN和 JENSEN[5]利用胡

萝卜细胞培养研究体系首次报道了植物外泌体源于

MVBs与PM的融合过程。后期 , 在植物对生物胁迫

的响应中也发现了此过程 , 研究发现白粉菌 (Blume-
ria graminis f.sp.hordei)侵染大麦叶片时 , 含有抗菌

化学成分的囊泡在叶片被真菌侵染部位发生聚集 , 
进一步电镜观察显示此处MVBs外膜与PM融合 , 释
放 ILVs到细胞外 , 这一过程类似于动物的外泌体分

泌 [25]。最近的研究发现, MVBs来源的EVs也参与了

植物与微生物共生关系的建立 , 在丛枝菌根的形成

和成熟过程中 , 观察到MVBs与宿主细胞形成的丛

枝周膜 (periarbuscular membrane, PAM)融合 , 导致

EVs被释放到植物和真菌发生相互作用的丛枝间隙

(periarbuscular space, PAS)中 [26]。由此可见 , 植物细

胞MVBs来源的EVs参与了多种重要的生物学过程

(图1)。
1.2   EXPO途径

植物外泌体产生的另一种来源是EXPO, 该结

构由姜里文实验室 [27-28]首次报道。EXO70是组成胞

泌复合体 (exocyst complex)的一个关键亚基 , 前期

酵母、动物和植物研究显示 , 胞泌复合体介导了高

尔基后囊泡与PM的拴系过程 [29]。拟南芥EXO70家
族有23个成员 , 推测不同成员参与了不同生物学过

程的调控 [30], 譬如近期发现 , 胞泌复合体除了参与

胞吐外 , 还参与了植物细胞自噬过程 [31]。EXO70E2
是拟南芥EXO70家族的一个成员 , WANG等 [28]利用

活体细胞观察到荧光蛋白标记的EXO70E2在PM附

近和胞质中呈点状分布 , 有趣的是EXO70E2-GFP
的信号不与任何已知的经典运输途径标记物共定

位, 该未知结构被命名为EXPO。免疫电镜观察发现

EXO70E2抗体标记了一类双层膜包被的结构 , 该类

结构与质膜发生融合 , 并将单层膜囊泡释放到细胞

外。类EXPO结构也在动物细胞中被观察到, 说明此
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类结构具有广泛的生物学意义 [27]。鉴于EXPO具有

双层膜结构 , 与自噬体类似 , 进一步研究发现 , 自噬

体标记物ATG8和EXO70E2在正常生理条件下标记

了不同的亚细胞结构 ; 然而 , 在自噬诱导的条件下 , 
ATG8和EXO70E2在液泡内共定位 , 说明EXPO可通

过自噬途径降解 [32](图1)。目前 , 虽然对EXPO的功

能还不了解 , 但可以肯定的是其参与了EVs的发生 , 
并代表了一种进化保守的机制。

1.3   其他途径

除了MVBs和EXPO外 , 液泡也可能参与EVs的
形成。这一推测基于以下两个证据: 一是在特定条件

下, 液泡膜可与PM发生融合, 譬如拟南芥叶片受丁香

假单胞杆菌(Pseudomonas syringae pv. tomato DC3000)
侵染后, 叶表皮细胞液泡膜与PM发生融合, 导致液泡

内容物 (包括各种蛋白酶类 )释放到细胞外 [33]。二是

MVBs可与液泡发生融合 , 并将腔内囊泡释放到液

泡中, 当此类液泡与PM融合时, 源于MVBs的ILVs将
被释放到细胞外。因此 , 推测一部分EVs可能来源

于液泡[34](图1)。当然, 这一推测需要进一步验证, 因
为目前尚未直接观察到液泡与PM融合释放出EVs
的过程 , 液泡中的 ILVs有可能在释放到胞外前已经

发生了降解。

在毕赤酵母(Pichia Pastoris)和哺乳动物中, 发现

自噬体与MVBs融合形成自噬内涵体 (amphisomes), 
随后自噬内涵体与PM融合释放外泌体 [35]。因此 , 推
测植物自噬体可能是外泌体形成的另一个途径。但

是迄今为止 , 这一途径在植物中尚未见报道 , 它们在

外泌体发生过程中是否发挥作用尚需明确[36]。

综上, 已有研究表明, 植物EVs主要通过MVBs、
EXPO与PM的融合释放到细胞外空间; 另外, MVBs/
EXPO与液泡和自噬体的融合可能也参与了EVs的发

生。

2   植物EVs的生物学功能
EVs的异质性除了表现在来源的多元化外 , 还

体现在功能的多样性。人们起初认为EVs分泌仅为

黑色箭头显示分泌途径; 绿色箭头示胞内降解途径; 实线表示已确认途径; 虚线表示需确认途径。PM: 细胞质膜; CW: 细胞壁; PAM: 丛枝周膜;
EHM: 吸器外质膜; MVBs: 多囊泡体; EXPO: 胞泌复合体相关结构。

Black arrows show secretory pathways; green arrows show intracellular degradation pathways; solid lines show identified pathways, while dashed lines 
show pathways which need to be identified. PM: plasma membrane; CW: cell wall; PAM: periarbuscular membrane; EHM: extrahaustorial membrane; 
MVBs: multivesicular bodies; EXPO: exocyst positive organelle.

图1   植物EVs发生途径

Fig.1   Pathways of plant EVs generation

Exosomes

EMH

EXPO

MVB

Haustorium

PAM

M
y
co
rr
h
iz
al
h
y
p
h
a

Arbuscule

Vacuole

PM

CW

TET8

ARA6

RAB7

EXO70E2

Q-SHARE

R-SHARE



1298 · 综述 ·

细胞排泄废物所需要 , 譬如在网织红细胞成熟为红

细胞的过程中 , 转铁蛋白受体通过EVs排出细胞被

弃用[6,20]。现发现EVs具有非常广泛的生物学功能[37], 
特别是近年来 , 相关研究成果呈现 “爆炸性 ”增长。

目前 , 哺乳动物EVs的研究比较系统 , 因此对其功能

的了解也比较全面 , 涉及到免疫应答、神经系统发

育、癌症发生等生理和病理过程[38]。

虽然已在多种植物样本中分离和观察到EVs结
构 , 但关于植物EVs的功能研究相对较少。前期有

报道从橄榄 (Olea europaea)花粉体外萌发的培养基

中分离到EVs类似结构 , 推测其与受精有关 [39], 此外

尚未见其他相关报道 , 因此EVs在植物生长发育调

控过程中的功能尚需进一步研究。当前研究聚焦且

比较明确的EVs生物学功能是在植物 –微生物互作

中发挥着关键作用[40-41]。

2.1   EVs与植物抗病反应

EVs参与植物抗病反应是基于对EVs成分的分

析。在番茄(Solanum lycopersicum)中, 通过高速离心

从番茄细胞培养基中获得含有EVs的脂蛋白组分, 利
用质谱分析法(mass spectrometry, MS)进行成分分析, 
鉴定出多种参与防御反应的蛋白质 , 如木葡聚糖特

异性内切酶 (xyloglucan-specific endoglucanase)抑制

因子、天冬氨酸蛋白酶 (aspartyl protease)、多聚半

乳糖醛酸酶 (polygalacturonase)抑制蛋白、果胶乙酰

酯酶(pectinacetylesterase)、过氧化物酶(peroxidase)、
类渗调蛋白(osmotin-like protein)等, 这表明EVs很可

能与番茄防御反应有关 [42]。与之类似 , 人们在拟南

芥叶片质外体来源的EVs中也检测到多种应激蛋白

质和sRNA的富集[40]。另外, 从向日葵(Helianthus an-
nuus)幼苗的细胞外液中也成功分离出EVs, 成分分

析显示其内含有细胞壁重塑酶和防御蛋白 [43], 当用

纯化的EVs处理植物病原真菌 (Sclerotinia sclerotio-
rum)时, 会导致真菌孢子生长被抑制和细胞死亡 [44]。

对多种植物进行的研究显示 , EVs普遍含有各种防

御相关的蛋白质、sRNA和脂质信号 , 并且发现病

原体感染可以诱导植物EVs的分泌 , 表明其在植物

防御中发挥作用 [40]。有研究显示拟南芥EVs对特定

的miRNA和siRNA有选择性富集, 在已鉴定的sRNA
中 , 发现一类功能未知的 “微小RNA”(10~7 nt)高度

富集在EVs中 [45]。当被真菌病原体 (Botrytis cinerea)
感染时 , 拟南芥细胞通过分泌EVs样囊泡将sRNA递

送到病原体入侵部位的质外体 , 真菌细胞通过未知

机制吸纳这些含有sRNA的囊泡, 导致其致病性关键

基因沉默 [9]。这些发现表明EVs介导的生物跨界交

流是植物抗病的重要机制。

EXO70E2是EXPO结构的标志物 [28], 拟南芥研

究发现该基因突变导致 flg22(衍生于细菌鞭毛蛋白

的小肽)诱导的胼胝质分泌被抑制, 表明EXO70E2参
与了植物抗病反应[46]。在这一过程中EXO70E2是否

经过EXPO途径尚需确定。

EVs参与植物抗病细胞学机制的探究也取得了

长足进展。用白粉病菌 (Golovinomyces orontii)感染拟

南芥时 , 植物会在病菌吸器形成的部位发生细胞壁加

厚, 以抑制吸器生长, 并阻止其对植物细胞营养的掠夺, 
在这一过程中发现PEN1(PENETRATION1)/SYP121和
ABC转运蛋白PEN3(PENETRATION3)通过EVs转运

到病原体侵染部位的质外体 , 因此推测EVs与抗菌

物质的分泌有关 [47]。大麦 (Hordeum vulgare)被大麦

白粉菌 (Blumeria graminis)感染时 , EVs状结构在真

菌吸器周围富集, 这些结构不仅阻止真菌侵染, 而且

还通过封闭胞间连丝抑制相邻细胞的超敏性细胞死

亡[25,48]。

2.2   EVs参与植物–微生物共生

许多植物与丛枝菌根真菌存在共生关系 , 这种

关系有利于植物获得土壤的矿质营养 , 如磷酸盐和

硝酸盐等; 作为交换, 宿主植物向真菌提供脂肪酸和

糖等营养物质。这种共生关系依赖于真菌和宿主植

物细胞之间特化结构的建立。真菌菌丝在根的皮层

细胞发育成丛枝状结构, 宿主细胞的PM随着真菌丛

枝生长发生重塑, 形成丛枝周膜(PAM); PAM、真菌

PM以及两者之间的丛枝间隙 (PAS)构成一个特化的

宿主–微生物界面结构, 为营养物质和信号分子交换

提供场所。根孢囊霉 (Rhizophagus irregularis)定植

于苜蓿根皮层细胞中 , 利用电镜和断层扫描技术对

宿主–微生物界面结构细节进行研究发现 , 在PAS的
基质中观察到许多小泡和管状结构 , 这些结构被命

名为基质内隔室 (intramatrix compartments, IMCs)。
根据它们的外观, 可区分出两种类型: IMC-I和IMC-
II。IMC-Is呈囊泡和哑铃形结构, 有时还发现弯曲的

管状结构 ; 而IMC-IIs都呈管状结构 [26]。在接种菌根

真菌Rhizophagus irregularis和Gigaspora rosea的水

稻(Oryza sativa)中也观察到类IMCs结构[49]。以上研

究结果说明EVs在共生生物之间的营养交换和信息

交流过程中发挥重要作用 , 但目前关于EVs在共生
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物种之间协同交流的分子机制仍不清楚[50]。

3   植物EVs的分泌调控
尽管EVs研究近年来受到人们的广泛关注 , 但

是关于EVs细胞生物学的理解还比较局限 , 特别是对

其分泌调控的分子机制知之甚少。已有文献报道 , 
植物EVs的分泌是一个受到精细调控的过程 [21]。细

胞对EVs分泌调控至少存在三个层面 , 包括货物装

载 (MVBs的生成 )、转运和膜融合介导的释放过程。

EVs在植物中的主要生物发生途径是通过MVBs, 而
MVBs的发生起始于内体 , 受到多种因子的调控 [50-51]。

已有研究鉴定了多个调控MVBs发生的蛋白 , 据其

效应蛋白和作用机制可划分为 3大类 : 转运必需内

吞体分选复合物(endosomal sorting complex required 
for transport, ESCRT)依赖的机制、特定脂质分子驱

动的机制、四次跨膜家族蛋白驱动的机制[52]。

ESCRT复合物促进MVBs的形成。ESCRT机制

相关蛋白在脊椎动物中约有30种, 组装成5个功能亚

复合体 , 其中ESCRT-I/II/III调控ILV出芽 , 辅助Vps4
复合体参与最终的芽泡脱落和ESCRT回收过程 [53]。

植物含有ESCRT复合物亚基的全部同源物 , 许多研

究显示ESCRT蛋白突变影响了MVBs的发生 [51], 但
其对EVs分泌的影响尚未见报道。ESCRT复合物在

内体的募集是启动MVBs发生的关键步骤 , 其中磷

脂酰肌醇 -3-磷酸 (PtdIns3P)是一种内体膜中含量丰

富的磷酸肌醇 , 负责将ESCRT-0复合物募集到早期

内体[52]。

动物研究发现内体膜脂也参与了 ILVs的发生 , 
少突胶质细胞 (oli-neu cells)内体膜鞘脂分子 (sphin-
golipid ceramide)之间发生相互作用聚集形成脂筏 , 
有助于内体膜弯曲向内出芽形成 ILVs, 这一途径不

依赖于ESCRT机制[54]。姜黄素(curcumi)是一种在姜

黄 (Curcuma longa)植物中发现的疏水性多酚 , 近期

有研究报道其可通过增加细胞内鞘脂 (神经酰胺 )浓
度促进外泌体分泌 [55]。另一篇报道发现动物细胞磷

脂酰甘油 -3-磷酸 (PI3P)向磷脂酰肌醇 -4-磷酸 (PI4P)
的转化介导了分泌型MVBs的发生 [56]。ESCRT依赖

性和ESCRT非依赖性脂质介导的途径在许多生物过

程中共存 , 然而 , 研究显示EVs发生的脂质途径可能

具有细胞特异性 , 譬如在黑色素瘤细胞中发现外泌

体的产生不受鞘脂浓度的影响[57]。

此外 , 近年研究发现四次跨膜蛋白家族成员

CD63、CD9、CD82、CD81等参与调控分泌型

MVBs和EVs的生成。根据该家族蛋白的结构特点

和已有研究结果, 研究者们提出“成簇”的假说: 四次

跨膜蛋白家族与许多蛋白质存在互作 , 并且该类蛋

白质之间同样易形成多聚复合物 , 通过蛋白互作在

内吞体膜上团聚成簇, 形成所谓的“四次跨膜蛋白富

集微结构域”, 该结构域可以有选择地与货物蛋白结

合, 促进货物在内吞体膜上的分选和富集, 进而有利

于ILVs形成[58]。

MVBs的运输受到Rab GTPase和SNARE等多

种蛋白的调控。在哺乳动物中 , Rab7蛋白参与外泌

体的分泌[58]。在植物细胞中, Rab7 GTPase(RabG3c) 
定位在晚期内体和液泡膜 , 介导了晚期内体向液泡

的转运过程。在病原菌感染过程中 , 发现RabG3c被
募集到吸器外质膜(extrahaustorial membrane, EHM), 
表明Rab7 GTPase参与了MVBs向宿主–病原互作界

面结构的转运过程 [59]。然而 , 关于何种因素引发这

一重定向事件以及其调控机制尚不了解。

SNARE蛋白是介导膜融合的关键因子 , 该家

族蛋白含有保守的SNARE基序 , 根据该基序中一个

高度保守氨基酸的不同 , 将该家族分为定位于靶膜

的Q-SNARE蛋白 (Qa、Qb、Qc)和运输囊泡上的R-
SNARE蛋白 , 三个Q-SNARE蛋白和一个R-SNARE
蛋白通过SNARE基序互作形成异源四聚体介导膜

融合发生 [60]。已有研究显示 , 多种SNARE蛋白参与

了病原菌诱导的EVs分泌过程。譬如, PEN1/SYP121
是一种Qa-SNARE, 拟南芥被病原菌侵染后 , 该蛋白

被发现分泌到细胞外质体中 [40,47], 推测这些SNARE
蛋白是通过MVBs途径分泌出去的。

胞泌复合体介导了运输囊泡在靶膜的拴系 , 促
进了SNARE复合体介导的膜融合过程 [29]。拟南芥

胞泌复合体亚基EXO70E2定位于EXPO结构 [28], 推
测其参与了EXPO与膜的融合。利用荧光共振能量

转移分析和双分子荧光互补发现 , EXO70E2与胞泌

复合体 (exocyst complex)的另外两个亚基SEC6和
SEC10发生直接互作 , 表明EXO70E2可作为胞泌复

合体组分发挥作用 [27]。未来 , 需要对EXO70E2突变

体进行更为精细的细胞学表型分析 , 以阐明胞泌复

合体在EXPO分泌中的作用。

4   植物EVs研究的挑战与展望
综上 , 植物EVs在细胞之间交流以及植物与微
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生物互作方面发挥重要作用 ; 近期研究显示植物来

源的EVs表现出较低的免疫原性 , 将其开发为肿瘤

靶向药物载体, 具有潜在的应用前景[61], 因此关于植

物EVs研究越来越受到人们的关注。随着植物基因

组信息的不断丰富、基因编辑技术的广泛应用、细

胞成像技术的快速发展 , 特别是EVs分离纯化技术

的不断成熟[62-63], 将大大促进植物EVs研究的快速发

展。但植物EVs的研究仍然任重道远 , 许多重要问

题亟待回答。

已有对EVs的理解主要源于动物细胞的研究。

植物细胞与动物细胞相比具有细胞壁这一特化结

构 , 推测植物存在特异的EVs发生和调控机制。植

物细胞壁–细胞膜–细胞骨架组成一个复杂的联动体

系(the cell wall-PM continuum), 人们在探究PM和细

胞骨架之间的互作方面已经取得了许多进展 , 但是

关于细胞壁和PM之间的联动关系仍然知之甚少 [64]。

由于细胞膨压 , 细胞壁和PM发生紧密接触 [65], 细胞

壁对质膜形成挤压力 , 这种机械力对质膜出芽形成

EVs的过程产生阻碍 , 植物有何应对机制?细胞壁通

过联动体系对 EVs的发生、分泌和生物活性有何

影响 ?这些问题的回答将帮助人们理解植物特异的

EVs的生物学功能。

已知哺乳动物 EVs的发生主要通过 MVBs和
微囊泡途径 [20], 在植物细胞中已经确定了MVBs途
径 , 但是否存在微囊泡途径尚未明确 , 其与MVBs和
EXPO途径之间是怎样协同调控的 ?货物分子本身

是否也参与 ILVs的发生?另外 , MVBs降解或分泌途

径的选择是怎样控制的?最近动物细胞研究揭示, 胞
泌复合体在MVBs的募集是MVBs向胞外分泌的关

键事件 [56], 植物是否也存在类似机制 ?目前 , 关于植

物胞泌复合体在 EVs的发生和向膜转运机制方面

知之甚少 , 譬如EXO70E2在EXPO生物发生和分泌

中的确切功能是什么 ?EXPO途径在植物和动物细

胞中都被确认[27], 但EXPO的生物学功能尚未明确 , 
EXO70E2突变体细胞学表型的鉴定将有助于对该

途径生物学意义的理解。

已有研究显示植物细胞含有不同的EVs亚群 , 
表现在其发生途径不同、形态大小差异、转运物质

不同等。目前已经鉴定了多个植物EVs亚群 , 譬如

TET8/9(TETRASPANIN8/9)-阳性MVBs来源的EVs[9]、

PEN1-阳性EVs[40,66]、EXPO来源的EVs[28]以及花粉

来源的EVs[39]。然而, 目前EVs亚群的分类仍缺乏科

学的标准。利用更加细化的遗传表型分析、精细的

EVs分离分析技术 , 以及开发更加特异的细胞学标

志物 , 建立一套系统明确的植物EVs分类标准 , 有利

于对植物EVs发生、分泌和生物学功能等进行系统

的研究 , 其结果将有助于理解植物EVs的生物学意

义, 并为其产业化应用奠定理论基础。
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