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摘要：胞吐体(Exocyst)是真核生物细胞内由 8个亚基组成的复合体，在后高尔基体产生的分泌囊泡与细

胞膜特定位置的定向与拴系过程中发挥重要作用。一些小 G 蛋白通过直接与胞吐体的亚基相互作用，

对极性胞外分泌进行精确的时空调节。丝状真菌的生长是通过菌丝顶端的极性生长来完成的，并且具有

极强的分泌蛋白质能力，是研究胞吐体的理想系统。胞吐体对丝状真菌的形态发生和致病性都有极大的

影响。本文综述了当前在丝状真菌中胞吐体的研究进展，包括它的组成、亚基定位、相关功能和调控。 
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丝状真菌分布广泛，而且与人类的关系密切。

例如在工业上，利用丝状真菌极强的分泌能力生

产酶、有机酸等物质。另一方面，丝状真菌也能

引发农作物病害和人类疾病。丝状真菌的显著形

态特征是产生丰富的营养菌丝，菌丝的延伸依赖

于顶端的 Spitzenkörper (顶体)等结构进行的极性

生长。极性生长需要将生长相关的物质不断向菌

丝顶端的生长点运输。此外，丝状真菌具有极强

的胞外分泌能力，已经开发成为高效的基因工程

表达和分泌系统[1]。丝状真菌的极性生长和极性胞

外分泌都与高效囊泡的转运系统有密切的联系，

已经成为研究分泌囊泡转运机制的理想模式系

统。随着丝状真菌功能基因组学和基因工程研究

的迅速发展，对囊泡转运的认识也不断深入。 

分泌囊泡的转运和分泌过程普遍存在于真核

生物细胞中，是一个极其复杂的动态过程。这个

过程依赖于分泌囊泡的出芽、转运、定向、拴系、

锚定和融合等步骤，并直接参与细胞极性生长、

激素分泌、神经信号传导和极性胞外分泌等生理

过程[2]。同时，囊泡转运和分泌过程受到一系列蛋

白质的调控，这些蛋白质相互作用形成了精密的

调控网络，使得结合在粗面内质网上核糖体内合

成的蛋白质，能在特定的时间被运输到特定的位

置发挥功能。 

在对分泌囊泡的转运进行了大量的研究后，

发现在分泌囊泡与细胞膜的融合之前，会发生分
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泌囊泡与细胞膜的对接和拴系过程，这也是融合

的基础[3]。目前发现有八类多亚基拴系复合体参与

囊泡的拴系过程，其中研究最多也最为清楚的是

胞吐体。胞吐体在进化上具有保守性，普遍存在

于真核生物细胞中。目前国内外对丝状真菌中胞

吐体的研究还处于起步阶段，相关的分子机制正

在探索中。我们对丝状真菌中胞吐体的组成、各

亚基的定位、相关功能以及调控等相关的研究进

展进行了综述，希望对今后这个方向的研究有所

帮助。 

1  胞吐体的组成和定位 

1.1  胞吐体的发现、组成和结构 

1979年，Novick & Schekman分离出 1株对温

度敏感的酿酒酵母 Saccharomyces cerevisiae 突变

菌株，电镜下观察发现细胞内积累大量分泌囊泡，

表明细胞内有控制分泌囊泡介导的胞外分泌相关

基因[4]。后又发现酵母细胞内有 10个基因(sec1、

sec2、sec3、sec4、sec5、sec6、sec8、sec9、sec10

和 sec15)编码的蛋白质，在分泌囊泡与细胞膜融合

之前的定向和拴系过程中发挥作用[5]。在酵母细胞

质中发现 1种 19.5 S的颗粒，从其中分离出 2种

蛋白质 SEC8 和 SEC15，它们都能调控分泌囊泡

与细胞膜的拴系[6]。免疫沉淀技术发现 SEC6能与

SEC8/SEC15一起沉淀，分析这 3个蛋白质能够形

成稳定结构的复合体。这个复合体至少是八肽[7]。

对这个复合体的组成成分进行进一步的分离和纯

化，发现了另外 4个蛋白质 SEC3、SEC5、SEC10

和 EXO70。于是将这个复合体命名为 Exocyst (胞

吐体)[8]。最后，在研究酵母细胞的有丝分裂过程

中，发现 EXO84也是胞吐体的组成成分，这个蛋

白质对酵母的胞外分泌是必需的[9]。至此确定胞吐

体是 1 个八聚体复合体。利用电子显微镜观察发

现胞吐体任何亚基的突变都将引起细胞内积累大

量分泌囊泡并阻断极性胞外分泌过程。 

胞吐体的8个亚基都是亲水性的细胞溶质蛋白，

晶体结构分析显示每个亚基都含有由多个 α-螺旋

串联形成的棒状结构区域。也有一部分亚基含有

与调控蛋白结合的区域。SEC3 的 N 末端还能与

细胞膜上的 PI(4,5)P2 结合。各亚基通过面对面

(Side to side)的方式组装成八聚体，整个复合体的

三维结构呈现出“Y”形，这与它的拴系功能有一定

的联系[10]。 

胞吐体在进化上具有保守性，在丝状真菌中

也鉴定出了这个复合体，并且各亚基在全基因组

中以单基因存在。在粗糙脉孢霉 Neurospora crassa

中，运用基因组数据库分析筛选出 8 个基因，将

它们与 GFP (绿色荧光蛋白)融合后，结合 GFP亲

和纯化和质谱分析实验，发现这 8 个亚基与酵母

中胞吐体的 8 个亚基是同源蛋白，并且各亚基都

含有由连续的螺旋卷曲形成的棒状结构[11]。表明

丝状真菌中确实存在胞吐体。目前在多种丝状真

菌中都已鉴定出含有胞吐体。丝状真菌中胞吐体

的组成和结构与酵母是相似的。 

1.2  胞吐体亚基的定位 

胞吐体的亚基先分别在分泌囊泡和细胞膜上

组合形成子复合体，当分泌囊泡到达细胞膜的时

候再组装成完整的八聚体。在酿酒酵母中发现

SEC5、SEC6、SEC8、SEC10、SEC15 和 EXO84

一起结合在分泌囊泡的膜上，而 SEC3 和 EXO70

定位于酵母芽尖的细胞膜上。分泌囊泡由肌球蛋白

Myo2p提供动力，沿着肌动蛋白束向细胞膜移动，

到达后组装成完整的胞吐体，发挥拴系功能[12]。随

后胞吐体促进存在于分泌囊泡上的 V-SNARE 和
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存在于细胞膜上的 T-SNARE组装成 SNARE(可溶

性 N-乙基马来酰亚胺敏感的融合蛋白附着蛋白受

体)复合体，使得囊泡与细胞膜发生融合。SEC3被

认为是胞吐体的空间标志，用胞松弛素 A 处理将

肌动蛋白解聚后会阻断分泌囊泡的转运，使其他亚

基无法定位，但是 SEC3依然定位在细胞膜上[13]。 

丝状真菌中胞吐体各亚基的定位与酵母相比

有很大的不同。在稻瘟菌中，将 GFP和 EXO70进

行融合，发现 EXO70定位在营养菌丝和初生菌丝

的顶端[14]。将 GFP和 EXO15融合后，用 FM4-64

染色进行共定位，发现 EXO15定位在内质网上[15]。

在粗糙脉孢霉中，通过将胞吐体各亚基基因和荧

光蛋白基因融合，发现 EXO70 和 EXO84 定位于

Spitzenkörper 外层靠近顶端一侧的囊泡上，先与

定位于 Spitzenkörper 和顶端细胞膜之间的 SEC3

结合，再与定位于细胞膜上的 SEC5、SEC6、SEC8

和 SEC15结合，组装成完整的胞吐体[11]，其模型

如图 1 所示。Spitzenkörper 是一个动态的球状结

构，存在于快速生长的菌丝顶端位置，是分泌囊

泡聚集和发送中心[16]。棉病囊霉的基因组与酿酒

酵母的基因组相似性达到了 92%，在其缓慢生长

的菌丝中，观察到胞吐体和极体(Polarisome)一同 

 

图 1.  粗糙脉孢霉菌丝顶端胞吐体亚基的定位模型 

Figure 1.  The model for localization of exocyst 
subunit in Neurospora crassa hypha tip. 

定位在菌丝顶端呈现新月状。随着菌丝生长速度

的增加，分泌囊泡在菌丝顶端积累，胞吐体转变

成球状，并伴随 Spitzenkörper 的形成[17]。运用光

漂白荧光恢复和消失实验，在快速生长的白色念

珠菌菌丝顶端，观察到分泌囊泡沿着肌动蛋白束

向菌丝顶端转运，在菌丝顶端下部聚集，随后由

Spitzenkörper将囊泡发送出去。极体和胞吐体定位

在菌丝顶端细胞膜上并形成新月状，极体具有使肌

动蛋白成核的作用。用细胞松弛素 A 处理，将肌

动蛋白解聚后，Spitzenkörper 消失，但是极体和

胞吐体依然存在[18]。胞吐体定位于 Spitzenkörper

和极体之间，这 3 个结构的位置和它们的功能是

紧密联系的。Spitzenkörper 聚集和发出囊泡，胞

吐体对囊泡进行定向和拴系，极体参与囊泡的定

向和转运，三者分工合作，协同完成囊泡的运输

过程。这些实验表明，在丝状真菌中胞吐体各亚

基的定位与酵母相比是有区别的，各亚基的定位

会随着生长速率的改变而发生变化。 

2  胞吐体的功能 

胞吐体的功能主要是在囊泡转运过程中将分

泌囊泡和细胞膜进行拴系，这与极性胞外分泌有

直接联系。极性胞外分泌过程可分成 3 个步骤：

第一步，后高尔基体释放分泌囊泡，经由微管或

肌动蛋白组成的运输系统，向细胞膜特定的位置

转运。第二步，分泌囊泡与细胞膜特定位置发生

拴系和锚定。第三步，在蛋白复合体 SNARE的介

导下，发生分泌囊泡和细胞膜的融合[19]。融合之

后，分泌囊泡中的内含物有 2 个去向，一是加入

到细胞膜上，二是分泌到细胞外环境中。丝状真

菌中，胞吐体介导囊泡转运，参与的功能有很多，

在这里主要涉及在极性生长和致病性中的作用。 
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2.1  胞吐体和丝状真菌的极性生长 

丝状真菌的菌丝是由细长的细胞连接成链状

形成，菌丝的生长是由菌丝顶端细胞的延伸完成

的。在菌丝顶端的细胞中，生长位点只存在于顶

端，在微管和动力蛋白的作用下，分泌囊泡将细

胞生长所需要的物质运送到生长位点，最终形成

细长的细胞，这是典型的极性生长。极性生长需

要 Spitzenkörper、极体、胞吐体、微管、肌动蛋

白和肌球蛋白等的参与。胞吐体能介导从后高尔

基体发出的分泌囊泡与细胞膜的拴系，对丝状真

菌的生长发育和形态发生有重要的影响。菌丝生

长的速率越快，胞吐体就越活跃。在对构巢曲霉

的研究中，运用荧光融合蛋白的时间推移成像技

术，得到了一个菌丝顶端生长的模型。包含着细

胞壁合成酶等物质的分泌囊泡，从后高尔基体释

放，由驱动蛋白提供动力，沿着微管向菌丝顶端

移动。先在菌丝顶端下部聚集形成 Spitzenkörper，

再由肌球蛋白提供动力，沿着肌动蛋白束运输到

菌丝顶端细胞膜特定位置。与细胞膜融合后，释

放其内含物。最后，分泌囊泡由内吞过程返回到

后高尔基体形成循环。Spitzenkörper、微管和肌动

蛋白束等结构是动态的，会随着菌丝的延伸而一

同移动[20]。丝状真菌菌丝顶端由胞吐体等参与的

极性生长模型如图 2所示。 

对丝状真菌胞吐体各亚基参与的生长发育调

控研究也取得了一些进展。敲除白色念珠菌的 Sec3

基因后，发现分泌囊泡无法与菌丝顶端细胞膜特

定位置拴系，菌丝生长速率大大减慢，形态异常。

虽然萌发管能正常形成，但是在隔膜蛋白环形成

后，菌丝顶端由原来的向一个方向的生长转变成

向各个方向的生长，菌丝顶端膨胀成球形[21]。通

过构建黑曲霉的 GFP-v-SNARE报告菌株，发现敲 

 

图 2.  丝状真菌菌丝顶端的极性生长模型 

Figure 2.  The model for polarized growth in filamentous fungi hypha tip. 
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除 Sec3基因后生长速率减慢，菌丝顶端会出现膨

胀。而在酵母中敲除 Sec3 基因会导致酵母的死

亡，表明胞吐体介导的囊泡转运在酵母和丝状真

菌中是不同的[22]。将白色念珠菌的 Sec6基因放在

四环素调控的启动子之下，条件性地控制 Sec6基

因的表达。发现在抑制 Sec6基因表达的条件下，

白色念珠菌在生存 72 h 后死亡。在培养到 24 h

后进行试验发现，细胞内积累分泌囊泡，菌丝侧

向分枝生长大大减少，细胞壁结构异常[23]。相同

的方法抑制 Sec15 基因的表达，发现白色念珠菌

在 5 h 后死亡，对几丁质酶敏感，菌丝的分支增

加，胞吐体定位异常[24]。丝状真菌的极性生长需

要分泌囊泡运输相关的物质，胞吐体的异常会导

致生长的减慢，并且由于定位错误会导致菌丝形

态的异常。 

2.2  胞吐体和丝状真菌的致病性 

丝状真菌通常会向细胞外环境或者宿主细胞

中分泌一些酶、毒素或者效应分子等物质，这些

物质能帮助丝状真菌侵染宿主细胞，或者降低宿

主的防御力，甚至是杀死宿主。在稻瘟菌中发现，

胞吐体能调控细胞质效应分子的分泌，这种分子

在 BIC (活体营养界面复合体)中积累后释放到宿

主细胞。无论是敲除 Sec5基因还是 Exo70基因都

将阻断细胞质效应分子的分泌，极大的降低了它

对水稻的致病性[14]。在新型隐球菌中运用 RNA干

扰技术敲低 Sec6基因，会导致分泌囊泡无法转运，

分泌到细胞外的毒力因子(例如漆酶、脲酶和水溶

性多糖)大大减少，对小鼠的毒性也大大降低[25]。

一般来说，带有信号肽的分泌蛋白，是通过内质

网 -高尔基体 -细胞膜这条分泌途径分泌到细胞

外，这是常规分泌途径。然而，在细胞内存在一

些没有信号肽的分泌蛋白，它们的分泌需要另外

一条非常规的分泌途径。大豆疫霉菌 Phytophthora 

sojae 的 PsIsc1 蛋白和棉花黄萎病菌 Verticillium 

dahliae 的 VdIsc1 蛋白都是是缺乏信号肽的蛋白

质，这两种蛋白都是异分支酸酶效应分子，能破

坏植物水杨酸的合成代谢途径，降低植物的免疫

防御。实验表明胞吐体能调控非常规分泌途径，

影响这两种蛋白分泌到宿主细胞中[26]。我们实验

室利用根癌农杆菌Agrobacterium tumefaciens介导

的 T-DNA 随机插入技术，获得了灰葡萄孢 Sec5

基因突变菌株，发现它的生长速率减慢，对番茄

叶片的侵染下降，细胞内部积累分泌囊泡。其他

亚基的功能研究正在进行中。以上实验表明丝状

真菌极性胞外分泌是受胞吐体介导的，酶和毒素

等的分泌直接与囊泡转运相联系，胞吐体对丝状

真菌的致病性产生极大的影响。 

3  胞吐体的调控 

在真核生物细胞中对胞吐体的调控主要依靠

小 G 蛋白，这是一类通过结合 GTP 激活和结合

GDP失活的蛋白质，包括 SEC4、RHO1、CDC42

和 RHO3等[27]。小 G蛋白对胞吐体的调控可分为

3个步骤：第一步，Rab和 Ral直接与胞吐体的亚

基结合，促进胞吐体的组装，使得分泌囊泡与细

胞膜发生对接和拴系；第二步，Rho3、Cdc42 激

活胞吐体从而促进 t-SNARE 二聚体的组装和活

化；第三步，活化的 t-SNARE二聚体与囊泡上的

v-SNARE结合，使得囊泡与膜发生融合[19]。胞吐

体的 SEC6亚基能直接与 SNARE复合物结合，促

进它的组装和活化，SNARE 复合物使得分泌囊

泡和细胞膜融合[28]。在灰葡萄孢 Botrytis cinerea

中，敲除 Sec4基因后，灰葡萄孢的生长速率下降，

孢子产生减少，对苹果和葡萄的毒力下降。细胞
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内部发现分泌囊泡在顶端的聚集，胞外蛋白的分

泌大大减少。培养基中的细胞壁降解酶(多聚半乳

糖醛酸酶和木聚糖酶)含量也下降 [29]。在烟曲霉

Aspergillus fumigatus中的 Sec4同源基因敲除后，

生长速率减慢，菌落形态出现多样化，分生孢子

形态不规则，对环境刺激更加敏感[30]。新型隐球

菌 Cryptococcus neoformans中 Sec4同源基因敲除

后，发现细胞内积累分泌囊泡，生长减慢，蛋白

质分泌减慢，荚膜多糖的分泌减少[31]。 

此外，胞吐体也受到磷酸激酶的调控。在白

色念珠菌中，EXO84 能被 Cdk1 磷酸化，虽然这

对 EXO84的定位以及胞吐体的组装没有影响，但

对其高效的菌丝延伸和正常的菌丝形态是必需

的，同时会降低 EXO84与磷脂的结合，促进它从

细胞膜上分离而进入循环[32]。丝状真菌中存在着

大量的对胞吐体调控的蛋白，这些蛋白分工合作

形成复杂的调控网络，目前我们对这个网络如何

精确调控胞吐体还不是很清楚。 

4  展望 

胞吐体是在酵母中发现的，目前的研究已经

延伸到大多数真核生物中。但丝状真菌胞吐体的

研究还不是很多，初步研究显示有比酵母更复杂

的细胞定位、调控机制和功能。除了负责物质的

胞外分泌外，也参与其他的一些细胞生理、生化

过程。我们实验室正在进行灰葡萄孢的胞吐体亚

基功能的研究，初步实验结果表明胞吐体参与了

致病性。有研究表明胞吐体除了能调控囊泡分泌

到细胞外，也能调控囊泡在细胞内部的转运，例

如囊泡向液泡转运导致的自噬。以后可进一步研

究胞吐体的整体结构、灰葡萄孢的自噬和胞吐体

的关系等。 

在丝状真菌中胞吐体各亚基的分子鉴定、亚

基相互作用、复合体组装和解离及其调控、复合

体与胞内膜系统的关系等相关的问题，是了解其

结构及其功能的分子基础。在此基础上，对胞吐

体参与真菌生长发育、分泌囊泡拴系、物质及致

病因子运输和呈递、对宿主的识别和致病性、细

胞自噬和程序性死亡等过程进行深入研究也是很

有意义的。这些都是进一步深入解析胞吐体的作

用及机制必需要回答的问题。 
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Advances in exocyst complex in filamentous fungi 
Xiaohui Hu, Kun Wang, Tingheng Zhu* 
College of Biological Engineering, Zhejiang University of Technology, Hangzhou 310014, Zhejiang Province, China 

Abstract: Exocyst is an octameric protein complex that plays a crucial role in the docking and tethering of 

post-Golgi secretory vesicles to the plasma membrane in eukaryotic cell. The subunit of exocyst complex directly 

interacts with small GTPases and provides precise spatiotemporal regulation in polarized exocytosis. The growth of 

filamentous fungi is accomplished by polarized growth in hypha tip, and it possess strong ability of protein 

secretion. Filamentous fungi are ideal experimental system in study exocyst complex. Exocyst affects 

morphogenesis and pathogenesis in filamentous fungi. This review summarized current research on exocyst 

complex in filamentous fungi, including its composition, localization of subunit, function and regulation. 
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(本文责编：张晓丽) 
                           

Supported by the Zhejiang Provincial Natural Science Foundation of China (Y18C140022) 
*Corresponding author. Tel: +86-571-88320741; E-mail: 610292673@qq.com 
Received: 26 July 2017; Revised: 18 October 2017; Published online: 23 October 2017 


