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摘要: 在真核生物细胞中，各细胞器间物质和信息的交流是细胞生命活动的基本保证，而囊泡转运是细胞

器之间物质和信息交流的主要方式。大多数的囊泡融合过程是由可溶性的 N-乙基马来酰亚胺敏感因子连接

物复合体 (Soluble N-ethyl-maleimide-sensitive fusion protein attachment protein receptors, 
SNAREs)介导的，物种间的 SNAREs 具有高度保守的特性。与其他真核生物相比，植物的基因组编码更

多的 SNAREs。研究证明，植物的 SNAREs 是一个多功能的蛋白家族，在植物的许多生理过程中都有着重

要的作用。本文对植物 SNAREs 作用的分子机理及生物学功能的最新研究进展做一概述。 
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Abstract: The signal communication between various organelles is essential for cells of eukaryotic organisms. 

Vesicle trafficking is an important pathway for this kind of communication. Most of the membrane fusion is 

mediated by SNAREs (Soluble N-ethyl-maleimide-sensitive fusion protein attachment protein receptors), which 

are highly conserved from various species. Compared with genomes of other eukaryotes, plants encode an even 

higher number of SNAREs. Accumulating evidences support that plant SNAREs is a multifunctional protein 

family, which are involved in variety of biological processes. Current paper reviews the recent advances on 

molecular mechanism and biological functions of plant SNAREs. 
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与原核生物相比，真核生物的最大特点就是出现了核膜包被的细胞核及以生物膜系统为

基础形成的细胞器。这些细胞器之间只有不断进行物质和信息的交流，才能保持细胞的完整

性，进而执行一定的功能。研究证明，囊泡转运(Vesicle trafficking)是细胞内各细胞器间物

质和信息交流的主要方式[1]。大量研究表明，囊泡转运中的膜融合过程都是由可溶性的N-
乙基马来酰亚胺敏感因子连接物复合体(Soluble N-ethyl-maleimide-sensitive fusion protein 
attachment protein receptor SNARE)介导的。分析表明，植物基因组中的SNAREs明显多于其 
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他真核生物，揭示囊泡转运对植物可能具有更为重要的作用[2]。 
近年来，利用遗传学、细胞生物学和生物化学等研究工作证明：植物 SNAREs 是一个

多功能的蛋白家族，它在植物的许多生理过程中都起着非常重要的作用，它不仅介导囊泡的

融合过程，而且还与许多信号途径有着密切的联系。本文在介绍 SNAREs 的基础上，重点

就在植物 SNAREs 生物学功能方面取得的最新研究进展做一综述。 
1  SNAREs 简介 
1.1 SNAREs 的结构及分类 

SNAREs是含量丰富的跨膜蛋白。尽管不同的SNAREs大小差别很大，但它们在结构上

都含有一个共同的SNARE结构域：即由 60～70 个氨基酸组成的，含有 7 个重复序列的卷曲

螺旋结构。此结构域决定了SNAREs的所有特征，并且介导SNAREs复合体的形成，因此在

功能上非常重要。除此之外，SNAREs还含有另外两个结构域：(1)位于C-端的跨膜结构域，

负责将SNAREs锚定在目标膜或囊泡膜上；(2)位于N-端的调节结构域，负责调节SNARE结
构域的活性[3]。 

SNAREs的分类方法有两种：第一种是根据亚细胞定位的不同，分为来自囊泡膜的

v-SNAREs (vesicle membrane SNAREs)和来自目标膜的t-SNAREs (target membrane 
SNAREs)[4]；第二种是根据位于SNARE结构域中心的氨基酸是精氨酸还是谷氨酰胺，将

SNAREs分为R-SNAREs和Q-SNAREs[5]。一般情况下，t-SNAREs多为Q-SNAREs而v-SNAREs
多为R-SNAREs。另外Q-SNAREs又可以进一步分为Qa-SNAREs (syntaxin)、Qb-SNAREs和
Qc-SNAREs。 
1.2 SNAREs介导膜融合的过程 

SNAREs复合体形成之前，Sec1/Munc18 (SM)蛋白与Qa-SNARE结合，使其空间呈闭合

状态。膜融合开始时，SM蛋白与Qa-SNARE的N-端结合，使它的SNARE结构域暴露出来。

Qa-SNARE先与Qb-, Qc-SANRE形成三元复合物，当囊泡膜停靠在目标膜上以后，三元的

SANREs复合体再与R-SNARE形成特异的四元复合体(松散型复合体)。随后SNAREs核心复

合体装配，迫使相对的两层膜靠近、弯曲，近端结合，此时的SNAREs是反式SNAREs (因
R-SNARE与Qa-SNARE在相对的两个膜上)。接下来R-SNARE和Qa-SNARE的跨膜结构域重

排形成顺式SNAREs，促使膜远端结合，进而形成融合孔，融合孔扩张，使囊泡内的物质释

放。此时，胞质中的α-SNAP (α-synaptosomal associated protein)和NSF (N-ethylmaleimide 
sensitive fusion protein)募集至此，NSF通过α-SNAP与SNAREs核心复合体结合，发挥ATP水
解酶的作用，使SNAREs复合体解聚，SNAREs又呈游离状态，经再循环到达合适的位置后

加入下一个循环[6] (图1) 。 



 
图1 囊泡融合过程中SNAREs的作用机理(参照Bassham[7] 略作修改) 

 
1.3 SNAREs作用的调节因子 

SNAREs虽然也能独自地驱动膜融合的发生，但是膜融合的特异性却依赖其他因子的参

与。SM蛋白是一类与囊泡转运相关的、60～70 kDa的亲水性蛋白，没有亚结构域[8]。它能

以多种方式与Qa-SNARE结合，也能与SNAREs复合体结合，进而调节囊泡转运。SM蛋白可

能主要在囊泡的锚定过程中起作用，同时也可能对锚定后的启动、融合等步骤进行调控[9]。

拟南芥的基因组中含有6个SM蛋白的编码基因，其中已知KEULE在胞质分裂中有重要的作

用。 
对于真核生物来说，蛋白质及脂质的循环利用对于维持细胞结构的稳定和囊泡转运的持

续进行非常关键。而这个循环过程需要可溶性的辅助蛋白-α-SNAP和ATPase-NSF的参与：

NSF通过α-SNAP与SNAREs复合体相互作用，利用ATP水解释放的能量使SNAREs复合体解

体，从而使各个SNAREs成员参与下一轮的囊泡融合过程[10]。虽然拟南芥基因组中也存在两

个α-SNAP的编码基因，一个γ-SNAP的编码基因和一个NSF的编码基因，但是至今还没有它

们生物学功能的相关报道。 
2 植物的 SNAREs 家族 

植物的许多生理过程都与囊泡的极性转运密切相关，所以植物中有相当数目的

SNAREs。基因组分析表明模式植物拟南芥(Arabidopsis thaliana)的基因组中含有64个
SNAREs，水稻(Oryza sativa L.)和黑杨(Populus trichocarpa L.)的基因组中分别有60和74个
SNAREs[11]。但是在这些SNAREs中，只有两个蛋白质亚家族是植物所特有的，它们是NPSN 
(Novel plant-specific SNARE) Qb-SNAREs和SYP7 (Syntaxin 7) Qc-SNAREs。SNAREs在植物

中的高丰度说明这个蛋白家族在植物的生长发育中具有非常重要的生物学功能[12]。 
2.1  Q-SNAREs 

在植物的基因组中，Q-SNAREs的3种形式：Qa-SNAREs、Qb-SNAREs和Qc-SNAREs
都有相应的编码基因。其中Qa-SNAREs的含量最丰富，这与酵母及动物中的研究结果是一



致的。在植物中，几乎所有的Qa-SNAREs都含有典型的3个结构域：N-端的调节结构域，

SNARE结构域和C-端的跨膜结构域。但是有趣的是，由于遗传的多样性，拟南芥Col-0生态

型的AtSYP22却缺少C-端的跨膜域[13]。现代遗传学的研究表明，Qa-SNAREs在植物的胞质

分裂、抗病与ABA信号转导中起作用，Qb-SNAREs参与植物的胞质分裂、根的向重力性及

自噬作用，而至今还没有筛选到与Qc-SNAREs功能相关的突变体。 
2.2  R-SNAREs 

植物的R-SNAREs可以分为 3 个亚家族，即VAMPs (Vesicle-associated membrane 
proteins)、YKT6s (Yeast killer toxins 6)和SEC22s (Secretor 22)。大多数的R-SNAREs通过其C-
端的跨膜域锚定在目标膜上，少数成员，如AtYKT61 和AtYKT62 通过翻译后修饰所加的脂

链定位在膜上[14]。由于植物中所有的R-SNAREs的N-端都比较长，所以在植物中R-SNAREs
也叫longins[15]。与Q-SNAREs不同的是，迄今为止对R-SNAREs的功能还知之甚少。 
3 植物 SNAREs 的生物学功能 
3.1 促进植物的胞质分裂 

植物细胞在进行有丝分裂的过程中，需要通过胞质分裂将细胞质及各种细胞器平均地分

配到两个子细胞中去。研究发现，处于分裂期细胞中部的细胞板的形成决定着这一过程的起

始[16]。在细胞分裂过程中，新合成的物质及细胞表面的物质如：质膜蛋白、细胞壁成分等，

都需通过囊泡转运迅速地运送到细胞板处，参与细胞板的形成[17]。 
Lukowitz等[18]在拟南芥中首次发现SNAREs参与细胞板的形成。他们筛选到胞质分裂的

突变体-kn (knolle)，由于不完全及杂乱的胞质分裂，kn出现了多核及细胞体积增大的现象。

分析表明，KN 编码的34 kDa的蛋白为AtSYP111，属于Qa-SNARE。免疫荧光实验进一步发

现KN在有丝分裂时特异表达，并定位在细胞板上。kn中囊泡能在细胞板处积累，但却不能

正常的融合[19]。由此可以看出，囊泡的融合对细胞板的形成是至关重要的：AtSYP111功能

的缺失虽然并没有影响囊泡的转运过程，但是却影响了囊泡的融合，使细胞板形成所需的物

质不能有效的释放，最终阻碍了胞质分裂的正常进行。进一步的研究发现，与KN一起形成

SNAREs复合体的Qb+Qc-SNAREs为SNAP33 (synaptosomal-associated protein of 33 kDa)，
R-SNARE为NPSN11[20,21]。Assaad等[22]证明属于SM蛋白的KEU能够与KN相互作用，促进细

胞板处囊泡的融合。综上所述，在植物胞质分裂的过程中，SNAREs及调节因子都起着重要

的作用，它们都能够促进细胞板形成过程中囊泡的融合。 
3.2 与植物的抗病性有关 

SNAREs参与植物的抗病过程，是在研究拟南芥对大麦白粉病(Blumeria graminis f. sp. 
Hordei)的非寄主抗性时被发现的。大麦白粉病可以侵染其寄主植物大麦(Hordeum vulgare L.)
并引起发病，但是对于它的非寄主拟南芥来说，大麦白粉病并不能穿透其细胞壁而引起发病。

这种非寄主抗性的获得主要是由于侵染点下方乳突的形成。在抵御病原菌侵染的过程中，乳

突不仅是一种物理屏障，而且所含的抗菌物质可以直接杀死病原菌。因此，乳突是植物抗病

过程的重要组成部分[7]。 
Collins等[23]通过筛选拟南芥对大麦白粉病非寄主抗性缺失突变体的方法得到了pen1 

(Penetration1)，pen1并没有任何可见的形态表型，但是当用非寄主病原真菌-大麦白粉病侵染

pen1时，其穿透率可达70% (而野生型只有10%左右)。所以，PEN1是与拟南芥对白粉病的非

寄主抗性相关的基因。PEN1编码AtSYP121属于Qa-SNARE，定位在细胞膜上，在受到白粉

病侵染时会在侵染点下方(即乳突形成处)聚集。另外，在受到病原菌侵染时pen1乳突形成的

时间比野生型晚2 h，也可能是引起非寄主抗性降低的另一原因[24]。AtSYP121如何参与拟南

芥非寄主抗性的分子机理还不清楚，此基因缺失后可能造成乳突形成的延迟，从而使植物对

病原菌的抗穿透能力下降。已证明大麦中，AtSYP121的同源基因ROR2，在基础抗性中起作

用。因此，基础抗性与非寄主抗性之间可能存在着密切的联系。Zhang等[25]发现，pen1中PR-1 



(Pathogenesis-related protein 1)的表达水平大大的上升，SA (Salicylic acid)的含量也明显提高，

证明PEN1是SA介导的抗病途径的负调节子。这表明SNAREs参与非寄主抗性的机制是十分

复杂的，在不同的抗病途径中，SNAREs可能有着完全不同甚至相反的功能。 
SYP122是与SYP121亲缘关系最近的同源基因，双突变体atsyp121 / syp122表现出极度的

矮化和坏死病斑，并且PR-1和SA水平的升高也更为明显，说明AtSYP121与AtSYP122存在功

能上的冗余[24,25]。但是它们也存在功能上差异：细菌、真菌和病毒的侵染都能诱导SYP122
的表达，并且当用细菌的激发子flg22接种拟南芥后，SYP122能被迅速地磷酸化[26]，说明

SYP122对病原物可能具有普遍的抗性。与SYP122不同的是，SYP121受到小种特异激发子

Avr9激发时，能够被迅速地磷酸化，而对flg22并无响应[27]。Kalde等[28]发现，SYP132在受

到激发子激发时也能被快速地磷酸化，SYP132负责PR-1向侵染点的运输，参与植物的基础

抗性和寄主抗性。Pajonk等[29]指出，SYP121 N-端调节结构域的磷酸化并不影响SNAREs复
合体的形成，但是这种修饰却是植物维持抗病性所必需的。由此我们可以看出，SNAREs可
以参与多种抗病反应。推测磷酸化可能是SNAREs参与抗病过程的一种普遍的调节机制，这

种修饰可能影响SNAREs的稳定性或直接调节囊泡的融合过程。 
Kwon等[30]在拟南芥的基因组中鉴定出与AtPEN1共同形成复合体的SNAREs家族的其

它成员，分别是属于Qa+Qb-SNAREs的SNAP33和属于R-SNARE的VAMP722。更加肯定了

AtPEN1可以通过参与囊泡转运参与植物的抗病反应。snap33除表现出与Atsyp121 / syp122类
似的极度矮化和坏死病斑的表型外，还表现出胞质分裂的缺陷，表明SNAP33在植物中也具

有功能的多样性。 
SNAREs不仅参与植物的抗病性，还与植物与微生物共生关系的维持密切相关。根瘤是

植物与其共生菌相互作用的主要器官，Mai等[31]在豆科植物百脉根(Lotus japonicus)中发现了

AtSYP32的同源基因- LjSYP32-1，它定位在根瘤上，在根瘤的形成过程中起着重要的作用。

Catalano等[32]在苜蓿(Medicago truncatula)中发现了同样定位在根瘤上的拟南芥AtSYP132的
同源基因MtSYP132。这些证据说明，SNAREs在植物-微生物共生关系的建立中起着重要的

作用。推测SNAREs可能负责运输特殊的物质到根瘤细胞，以保证两者之间物质和信息有效

的交流。 
综上所述，参与囊泡转运的SNAREs是多功能的蛋白家族，在正常情况下它可以调节植

物的生长发育，而在受到病原物侵染时则负责将抗病蛋白或细胞壁组分运送到侵染点处，抵

御病原物的侵染。同时，SNAREs还介导植物与微生物之间物质和信息的交流。 

3.3 参与ABA信号传导及生长素的极性运输 

脱落酸(Absicsic acid,ABA)作为植物体内一种重要的植物激素参与多种信号传导途径,

尤其在植物抵御外界不良环境,如干旱、低温等胁迫时起着尤为重要的作用。越来越多的研

究表明，SNAREs与ABA信号途径有着密切的联系。Leyman等[33]在筛选与ABA相关的信号

元件时克隆到NtSYR1 (拟南芥SYP121/SYP122的同源基因)，它编码Qa-SNARE，该基因功能

的缺失会导致叶片保卫细胞中ABA对K+和Cl-通道的调节受阻。Sutter等[34]指出NtSYR1可以

介导K+通道蛋白的胞内运输，并且保证它在质膜微区域上的正确定位。进一步研究中发现：

ABA能够激发叶表皮保卫细胞中K+通道蛋白的内吞，而其他的通道蛋白却不受ABA的影响
[35]，说明ABA对K+通道的作用具有特异性，NtSYR1功能的缺失使K+通道不能在质膜上正确

的分布，从而使ABA失去了作用的元件。 
Sokolovski等[36]再次对NtSYR1进行研究时发现，NtSYR1对K+和Cl-通道的作用也可以通过

调节Ca2+通道实现。NtSYR1功能的缺失，首先抑制Ca2+离子通道的门控作用，外源Ca2+通过

质膜进入胞内，进而激发內源钙库中Ca2+的释放，胞质内Ca2+浓度的显著提高使得保卫细胞

中K+和Cl-通道对ABA的感应受到抑制。因此，植物的SNAREs可能通过调节Ca2+信号途径，

间接地影响ABA信号对K+和Cl-通道的调控作用。由于胞质中的Ca2+在植物的信号通路中有



着广泛的作用，推测SNAREs也可能通过Ca2+通道参与植物的其他信号传导过程。  
除介导ABA信号传导外，SNAREs还可能参与生长素的极性运输。生长素是植物中唯一

具有极性运输特性的激素，它的极性运输取决于在细胞内呈极性分布的输入载体AUX1 
(AUXIN1)和输出载体PIN (PIN-formed)[37]。Ishiki等[38]指出，葡萄糖运输载体GLUT-4是通过

SNAREs介导的囊泡转运完成与质膜的融合的。AUX1和PIN的转运机制还有待研究，由于它

们的亚细胞定位与哺乳动物的转运系统极为相似，所以猜测它们的极性分布也与SANREs介
导的囊泡转运有一定的联系。Kleine等[39]发现AUX1在细胞器间的运输可能依赖细胞骨架。

Schlicht等[40]则指出PIN的极性运输可能与神经传递过程中囊泡的运输一样，也要依赖

SNAREs的参与。SNAREs如何调节生长素运输载体(特别是PIN)在质膜上的极性分布还不清

楚，对此机理的揭示将有助于我们更好地理解植物生长发育的调节机制。 
3.4 参与植物对非生物胁迫的响应 

    NPSN是植物特有的SNAREs成员，它在植物应对各种非生物胁迫的过程中扮演着重要

的角色。拟南芥的NPSN可与KNOLLE相互作用，参与植物的胞质分裂[21]。Bao等[41]却发现

水稻NPSN11的表达受非生物胁迫的影响：在受到H2O2氧化胁迫时其表达水平大大提高；而

在受到盐胁迫和渗透胁迫时，其表达量却会大大的减少。拟南芥和水稻的NPSN是否具有不

同的功能还不清楚，OsNPSN11在抵御非生物胁迫中的作用和机理也有待于更加深入的研

究。 

另外在植物耐受盐胁迫的过程中，液泡方向的囊泡转运起着关键的作用，其中属于

R-SNAREs的AtVAMP71家族介导转运囊泡与液泡的融合。Leshem等[42]指出AtVAMP71功能

的缺失能够提高植物的抗盐性。进一步地分析证明，野生型植株在受到盐胁迫时，含有H2O2

的囊泡与液泡的融合会对植物造成毒害，而AtVAMP71功能的缺失使这种融合受阻，从而减

少了高盐对植物的毒害作用。另有研究证明，囊泡运输的调节基因也参与了植物对非生物胁

迫的响应[43]。囊泡融合在植物抵御非生物胁迫中的分子机制还有待于进一步的研究，与之

相关的SNAREs家族其他成员的鉴定将为此机理的揭示提供强有力的论据。 
3.5 与脂质筏的重要联系 
    脂质筏是位于质膜上的富集胆固醇和鞘磷脂的微结构域(Microdomain)，这些区域能够

富集特异的质膜蛋白，从而产生信号传导分子，在蛋白质的分选、信号转导及感受病原物侵

染等方面起着重要的作用[44]。Mongrand等[45]在烟草叶中分离到了微结构域，此区域富集鞘

磷脂，并且有豆甾醇、谷甾醇和胆固醇的存在，由此证明了植物细胞膜上脂质筏的存在。

Assaad等[24]用GFP标记的方法发现AtSYP121 (PEN1)和NtROR2 (植物穿透抗性的重要组成

部分)在病原菌的侵染位点处富集，而Filipin染色分析表明侵染点处也是胆固醇富集的区域。

这就证明病原物的入侵能诱导脂质筏的形成。猜测脂质筏的存在可以使质膜蛋白(包括

SNAREs)区域化，用以确保胞外分泌正确有序地进行。 
3.6 在植物向重力性中的作用 

向重力性是植物在重力影响下，保持一定生长方向的特性。内胚层中，含有10～20个淀

粉粒的造粉体细胞是植物感受重力作用的重要传感器。Yano等[46]在筛选重力感知缺陷突变

体时得到了sgr3 (Shoot gravitropism 3)和zig (Zigzag)。分析表明，SGR3编码的AtVAM3为
Qa-SNARE，定位在液泡前体及液泡膜上；ZIG编码AtVTI11，定位在高尔基体反面管网区及

液泡前体上。VAM3、VTI11与SYP5形成的SNAREs复合体分布在内皮层的造粉体细胞中，

AtVAM3突变后造成SNAREs复合体的形成能力明显降低，从而导致突变体向重力性的丧失。

由此可以看出，SNAREs介导的囊泡融合参与了植物对重力的响应，但其机制还不清楚。Saito
等[47]指出，由于SNAREs功能的丧失而导致的造粉体细胞中淀粉粒的沉淀异常是植物失去向

重力性的重要原因。sgr3和zig中，细胞内的空泡不能正常融合，这就可能使细胞内积累大量

的小泡，这些小泡的存在限制了淀粉体的正常移动，最终使植物的向重力性受到影响。 



4 植物SNAREs研究前景展望 
近年的研究成果显示：SANREs是一个多功能的蛋白家族，在植物中有非常广泛的生物

学功能：它不仅通过介导囊泡融合参与植物正常的生长发育及对外界环境的响应，而且还可

能与离子通道相互作用，参与植物的信号传导，但是具体的分子机制还有待于更深入的研究。

目前许多真核生物的全基因组测序已经完成，这为研究SNAREs家族在不同真核生物基因组

范围内的分布和推测其功能提供了大量的信息，也有利于发现更多新的SNAREs。随着研究

的进一步深入，我们对SNAREs的了解也会逐渐深入到新的层次，从而更全面地了解这个蛋

白家族在植物生长发育中的重要作用。 
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