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摘　要：  生长素输出载体蛋白（PIN-FORMED，PINs）是次级转运体，促进植物信号分子生长素从细胞中外排。其在植

物的多个发育过程中发挥关键作用，包括胚胎发育、器官形成和组织分化。综述 PIN 蛋白结构、进化和功能方面的研究

进展，旨在为植物 PIN 蛋白功能的进一步研究提供参考，并通过基因编辑和其他生物育种方法识别作物改良的新靶点。
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Abstract：Auxin efflux carrier proteins（PIN-FORMED，PINs）are secondary transporters that facilitate efflux of plant signaling mo-

lecule auxin from cells．They play pivotal roles in multiple developmental processes in plants，including embryogenesis，organ forma-

tion， and  tissue  differentiation． Research  progress  in  understanding  structure， evolution， and  functions  of  PIN  proteins  was

reviewed．It aims to provide insights for further research on plant PIN proteins functional analysis and to identify novel targets for crop

improvement through gene editing and other biological breeding approaches．
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0　引言

生长素在植物整个生命周期中调控多种生长发育

过程[1-2]。其空间分布依赖两种跨膜转运机制：质膜被

动扩散（plasma membrane，PM）和极性运输（polar
auxin transport，PAT）[3]。极性运输通过建立浓度梯度

调控细胞伸长、分裂与分化等关键过程，植物生长素

极性运输过程由特化转运蛋白协同介导[4-5]。其中，

AUX1/LIKE-AUX1（AUX/LAX）基因家族编码负责生长

素胞内流入的载体蛋白[6-7]；而 PIN 基因与 ATP 结合

盒 B 亚家族（ABCB/PGP）基因分别编码介导生长素外

排的关键载体[8-9]。值得注意的是，ABCB/PGP 基因具

有独特的双向转运调控功能，其转运方向可能受亚细

胞定位及环境信号的动态调节[7,10]。

拟南芥基因组中共鉴定到 8 个 PIN 基因家族成员

（AtPIN1～AtPIN8），其编码蛋白长度介于 351～647
个氨基酸[11-12]。其中，定位于质膜上的 PIN1、PIN2、
PIN3、PIN4 和 PIN7 在茎尖分生组织、根系发育、木

质部形成及根系向重力性反应中发挥重要作用；而位

于内质网（ER）的 PIN5、PIN6 和 PIN8 则在生长素转

运过程中起关键作用，主要负责将生长素从细胞质转

运至内质网，从而调控生长素的稳态平衡[13-16]。在辣

椒中也证实了 PIN 基因参与根系发育 [17]。PIN 基因

的功能已在多种植物中得到验证。丹参（Salvia
miltiorrhiza）SmPIN3 基因的过表达导致根形态显著变

化，表明该基因是侧根发育的正调节因子[18]。牡丹

（Paeonia suffruticosa）PsPIN4 基因过表达能够挽救由

AtPIN4 突变导致的花瓣过早脱落，延长开花时间[19]。
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天女木兰（Magnolia sieboldii），PIN 基因家族成员参

与种子发育和萌发过程[20]。水稻（Oryza sativa）过表

达 OsPIN2 通过减弱重力作用下生长素不对称分布，进

而削弱地上部重力反应，最终增大水稻分蘖角度[21]。

本研究对 PIN 蛋白在发育和生长过程中的作用方

面，以及 PIN 蛋白活性在多个层次上的调控机制进行

阐述，重点综述不同植物的 PIN 蛋白生物学功能研究

进展，并展望植物 PIN 蛋白未来研究方向，以期能解

剖控制蛋白极性的调控机制，并发现参与这些过程的

潜在关键调控因子。 

1　PIN 蛋白结构

拟南芥基因组编码的 8 个 PIN 蛋白家族成员具有

共同的结构特征：均包含两个疏水性跨膜结构域，通

过长度可变的胞内亲水环（hydrophilic loop，HL）相连

接。结构分析表明，每个跨膜结构域由 5 个高度保守

的跨膜螺旋组成，而中央胞质亲水环区域则呈现较低

的序列保守性[22]。根据 HL 长度的显著差异，该家族

可分为两个主要亚型：延伸型 HL 的“长 PIN”（long
PIN，即经典 PIN 亚家族）和缩短型 HL 的“短 PIN”

（short PIN，即非经典 PIN 亚家族） [23-24]。经典 PIN
成员在 HL 区域含有 4 个特征性高度保守基序（HC1～
HC4），这些基序包含多个可被磷酸化修饰的功能位

点[24]。功能定位研究显示，经典 PIN 亚家族（含 PIN1～
PIN4 及 PIN7）主要定位于质膜，作为生长素极性运输

的核心介导者，负责细胞间生长素转运。非经典 PIN
亚家族（含 PIN5、PIN6 和 PIN8）则主要定位于内质

网膜，介导胞质与内质网之间的生长素交换，对细胞

器内生长素稳态维持至关重要[25]。特别需要指出，

PIN6 呈现独特结构特征：其 HL 长度介于两类亚型之

间，表现出质膜与内质网双重定位特性，因缺失关键

HC 保守区域，通常被独立划分为“中等长度 PIN”

（intermediate PIN）亚家族[26]。 

2　PIN 蛋白进化关系

系统进化分析如图 1 所示，涵盖 15 个关键演化节

点的陆生植物中 119 个 PIN 蛋白形成 4 个显著分化的

进化分支，其拓扑结构揭示了生长素转运系统在植物

演化中的动态保守模式。茄科物种的辣椒（Capsicum
annuum）和番茄（Solanum lycopersicum）PIN3 基因形

成独立聚类，暗示二者在果实发育过程中完整保留了

调控生长素极性运输的祖源功能模块。禾本科植物呈

现更高保守度，水稻（Oryza sativa）与二穗短柄草

（Brachypodium distachyon）PIN 蛋白形成的单系群聚，

提示该科植物通过强化生长素运输机制的稳定性来适

应单子叶植物的特化发育程序。基部植物地钱

（Marchantia polymorpha）和小立碗藓（Physcomitrium
patens）的 PIN 蛋白分布于系统树根部，其结构特征可

能编码着早期陆生植物建立组织极性的原始调控密码，

如通过极性膜定位介导的简单生长素梯度形成。而十

字花科代表物种拟南芥（Arabidopsis thaliana）与甘蓝

（Brassica oleracea）的紧密聚类，则揭示该科植物在

物种分化后仍维持着叶片极性网络核心元件的严格选

择压力。这些发现不仅显示出 PIN 蛋白功能模块在植

物演化树上的动态保守图谱，更为解析陆生植物适应

不同生态位的生长素调控策略提供了关键演化生物学

线索。

 

 

图 1　部分植物的 PIN 蛋白进化树

Fig. 1    Phylogenetic tree of PIN proteins in selected plant species
  

3　基因功能研究
 

3.1　PIN 蛋白结构与亚细胞定位机制 

3.1.1　PIN 蛋白结构特征与其极性定位的关系

PIN 蛋白的典型结构特征表现为两个由 5 个跨膜螺

旋构成的疏水结构域，二者通过具有细胞质取向的亲

水性连接区实现空间分隔。进化分析显示，这两个疏

水结构域在物种间呈现高度保守性，难以容忍插入或

缺失突变的产生。与之形成鲜明对比的是，跨膜螺旋

间的连接环区在序列长度和组成上均展现出显著的可

塑性。值得关注的是，中央亲水环的结构特征可能直

接影响蛋白的亚细胞定位。关键性试验证据表明，当

将质膜定位型 PIN2 的亲水环移植至内质网定位型

PIN5 时，可导致后者发生显著的亚细胞定位转变，即

从内质网迁移至质膜[27]。针对“短环”亚家族的研究

发现，虽然 PIN6 的亲水环相较于“长环”亚型缺失一

个保守基序，但其仍能通过特异的磷酸化修饰维持质

膜定位特性[28-30]。近期蛋白质组学研究已系统鉴定出

多个保守的磷酸化位点，这些修饰位点集中分布于中

央亲水环区域，并通过不同激酶介导的磷酸化级联反
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应，动态调控 PIN 蛋白的生长素转运效率及其极性分

布模式[31]。 

3.1.2　亚细胞动态定位调控机制

PIN 蛋白的极性定位受亚细胞运输循环系统的精密

调控。该蛋白在粗面内质网完成生物合成后，通过囊

泡运输系统经高尔基体转运至质膜。在质膜动态平衡

过程中，PIN 蛋白既可经内吞作用进入循环内体进行再

利用，也可被导向液泡降解途径[32]。机制研究表明，网

格蛋白介导的内吞作用（clathrin-mediated endocytosis，
CME）是调控 PIN 胞内转运的核心机制。该过程涉及

内吞衔接蛋白 AP-2（Adaptor protein-2）复合体及其辅

助因子的协同作用[33]。从分子机制层面解析，AP-2 复

合体通过特异性识别质膜 PIN 蛋白的胞质结构域，触

发网格蛋白包被的形成，进而通过内吞−再循环通路对

错误定位的蛋白进行重定向，从而维持其极性分布的

空间精确性[34]。 

3.2　PIN 蛋白调控机制 

3.2.1　PIN 基因转录调控机制

PIN 基因的表达受多层级调控网络的精确控制。该

基因家族不仅承担生长素转运的生理功能，其表达水

平还受到生长素信号的反馈调节。分子机制研究表明，

除 PIN5 的转录活性受生长素抑制外，多数 PIN 基因的

表达可通过 AUX/IAA 信号通路的组织特异性调控模式

被生长素上调[22,35]。在根系发育的分子调控层面，生

长素 PIN 调控轴主要依赖 PLT1/PLT2 转录因子模块发

挥作用。PLT 蛋白作为含有 AP2 结构域的关键性转录

因子，对维持根尖干细胞稳态具有核心调控功能。遗

传学证据显示，拟南芥 PLT1/PLT2 双突变体表现出干

细胞缺失、细胞增殖受阻等表型，导致根系发育严重

缺陷。深入机制解析发现，PLT 蛋白在响应生长素信

号后，可直接结合 PIN 基因启动子区域，通过建立正

向调控环路激活其转录表达[36-37]。 

3.2.2　PIN 蛋白磷酸化调控和磷酸酶对 PIN 蛋白去磷

酸化调控

研究表明，长亲水环 PIN 蛋白亚型的转运活性及

极性定位受磷酸化−去磷酸化动态平衡调控，该过程由

蛋白激酶与磷酸酶共同介导[38-39]。这类调控生长素极

性运输的关键转运体具有特征性拓扑结构：由 10 个跨

膜螺旋及胞质内 320～360 个氨基酸残基构成的亲水环

组成，后者富含多个进化保守的磷酸化修饰位点。拟

南芥蛋白质组学研究已系统鉴定出 4 类关键激酶家族

参与该调控网络：①AGCVIII 激酶（植物特异性 AGC
激酶亚类，参与极性定位调控[40-41]）；②MPK 家族丝

裂原活化蛋白激酶；③CRKs 型钙调素依赖激酶；④生

长素响应型类受体激酶 CAMEL （canalization-related
auxin-regulated malectin-type RLK）及其同源蛋白CANAR

（canalization-related receptor-like kinase）[42-44]。

植物细胞中，可逆磷酸化过程构成双向调控机制，

其中蛋白磷酸酶通过水解磷酸基团实现去磷酸化[45]。

PIN 蛋白的去磷酸化调控网络涉及 PP2A、PP1 及 PP6
等多个磷酸酶家族[46-48]。遗传学研究表明，PP2A 在胚

胎发生和根发育中具有核心作用，其功能丧失型突变

可引发 PIN 蛋白亚细胞极性重排（由基部向顶端定向

偏移），进而破坏生长素运输梯度[49]。生化研究表明，

PP1/PP6 与 PIN 蛋白存在直接互作，通过特异性去磷酸

化修饰维持其极性定位的空间构象[48]。 

3.2.3　PIN 蛋白内吞与胞内再循环调控

这类膜蛋白的生物发生始于粗面内质网的多肽链

翻译，经膜泡运输系统通过胞吐途径完成膜整合。在

动态平衡维持阶段，内吞机制介导质膜蛋白的逆向转

运至反式高尔基体早期内体（TGN/EE）区室，通过该

分选枢纽实现膜蛋白的再循环或液泡靶向降解。最新

研究证实，PIN 蛋白的质膜定位呈现动态平衡特征，通

过内吞−再循环机制在质膜与内体区间持续迁移。这种

亚细胞定位的动态性受内源发育程序与外源环境信号

的协同调控网络共同调节。PIN 蛋白的循环可塑性不仅

赋予转运体系快速空间重构能力，还可动态调控生长

素流向量，从而精确建立生长素的极性分布梯度[50]。 

3.2.4　PIN 蛋白互作调控网络

研究表明，PIN 蛋白与 ABCB/PGP 家族转运体存

在功能协同关系。ABCB1 和 ABCB19 可分别与 PIN1、
PIN2 形成物理互作复合物，其中 PIN1 与 ABCB1/
ABCB19的共表达显著增强生长素的外排活性[51]。在分

子调控层面，生长素信号核心转录因子 ARF7 （auxin
response factor 7） 被证实可直接激活 PIN3 和 PIN7 的

转录表达。值得注意的是，在侧根发育调控网络中，

PIN3 与 ARF7 形成正反馈调控模块，协同调控该发育

过程的时空特异性[52]。 

3.3　PIN 基因在植物生长发育过程中的功能 

3.3.1　胚胎发育

PIN 基因作为植物发育调控的核心枢纽，通过精密

调控生长素的空间分布与极性运输，参与根系构型建

立、器官形态建成及细胞扩展等关键发育事件[53-54]。

该家族成员具有时空表达特异性，在发育阶段和组织

区域中执行差异化调控功能。

在胚胎发生阶段，PIN7 基因的早期表达介导顶端

到基部生长素活性梯度的建立与维持，该梯度对胚胎

极性的形成具有决定性作用，PIN7 基因的突变会导致

梯度瓦解，引发胚胎发育异常[55]。在花器官发育调控

层面，拟南芥 PIN1 突变体表现出花瓣膨大、雄蕊缺失

和胚珠发育阻滞等典型表型。值得注意的是，野生型

植株经生长素运输抑制剂的药理学干预后，可重现与
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PIN1 突变体相似的表型特征，这从反向遗传学角度验

证了 PIN1 在花器官形态发生中的核心调控功能[56]。 

3.3.2　器官发生

在叶片形态建成过程中，PIN 基因（特别是 PIN1）
通过介导生长素极性流（auxin flux）发挥核心调控作

用。拟南芥 unh-1（unhinged-1）突变体研究揭示，叶

缘区 PIN1 表达的时空特异性抑制会扰乱生长素分布模

式，导致叶片窄化及锯齿化形态建成[57]。机制研究表

明，叶片三维构型的建立严格依赖于极性运输机制，

PIN 基因功能缺陷会引发叶片扁平化表型[58]。在叶脉

模式建成层面，PIN1 通过精确调节生长素运输动力学，

主导主脉定位及次生脉序的空间排列[59]。根系发育研

究体系进一步证实 PIN 基因的关键功能。拟南芥 PIN4
突变体表现出生长素浓度梯度调控异常，致使外源生

长素无法实现极性递送，最终破坏根分生组织的细胞

分裂周期与极性扩展程序[60]。需要注意 PIN6 呈现独特

的剂量效应，其过表达导致根长抑制与波形表型，而

敲除突变体则显著促进根伸长及侧根原基形成[61]。 

3.3.3　向性生长

植物向性生长的调控机制中，PIN 基因在根部的时

空分布异质性决定其功能特异性。PIN2 的时空表达特

征表现为根尖伸长区皮层组织特异性定位，并在胚胎

发生阶段动态调控向基运输，其功能缺失会显著削弱

根的向重力性响应能力。相比之下，PIN3 在根冠−维管

组织交界区呈现梯度表达模式，具有多功能整合特征：

既可介导重力响应与光信号整合，又能参与荫蔽适应

性的动态调节。进一步研究表明，PIN4 与 PIN3 在向光

反应中呈现功能互补性，而 PIN7 在根尖的分布模式与

PIN3 存在拓扑重叠，二者协同调控重力信号感知的分

子级联[62]。 

3.4　PIN 基因环境响应调控 

3.4.1　光信号响应

研究表明，AtPIN1 在植物光信号转导中具有核心

调控功能。蓝光信号可诱导 AtPIN1 发生质膜极性重定

位，该动态重分布触发生长素极性梯度形成，驱动根

系背光侧与向光侧的差异性细胞扩展，最终介导负向

光性响应[63]。值得注意的是，AtPIN3 在红光/远红光介

导的荫蔽应激反应中起关键作用，其通过调控侧根原

基密度来增强植物在光竞争环境中的生态适应性。 

3.4.2　重力响应

在重力响应调控网络中，拟南芥 PIN 基因呈现功

能分化特征。作为首个鉴定的生长素外排载体，AtPIN1
主要调控地上器官的向重力性弯曲反应。AtPIN2 在根

尖伸长区及胚发育的皮层−表皮细胞层中特异性表达，

是根向地性响应的关键调节因子[64]。此外，AtPIN7 虽

参与重力信号感知，但对根系生长表现出负向调控效

应[65]。 

3.4.3　胁迫响应

非生物胁迫响应研究揭示 PIN 蛋白的多效性功能。

在渗透胁迫（干旱、盐碱）及低温条件下，禾本科模

式植物玉米（Zea mays）根系与茎组织的 PIN 基因表达

谱发生显著上调[66]。研究表明，高温胁迫可诱导亚麻

（Linum usitatissimum）PIN 基因动态调控纤维细胞发

育，并通过韧皮部运输网络协调果实形态建成与花器

官程序性脱落等生理过程[67]。 

4　结束语

PIN 蛋白在发育和生长过程中的作用方面已取得较

大的研究进展。PIN 蛋白的活性可以在多个层次上进行

微调，包括转录调控、亚细胞运输的转录后修饰、再

循环、内吞作用和液泡运输的降解。通过对不同植物

物种中 PIN 蛋白的鉴定，更新了对植物界中 PIN 蛋白

进化史的认识。然而，PIN 蛋白的进化史仍存在争议。

未来，一个全面的 PIN 蛋白调控网络，以及调控 PIN
蛋白及其分布的磷酸化以外的翻译后修饰，可能成为

热点，有关这些方面研究还鲜有报道。

虽然已经提出 3 种可能的机制来解释 PID/WAGs
对 PIN 蛋白极性的不同影响，但确切的机制仍不清楚。

为了实现这一目标，遗传学方法与大规模数据集的计

算分析相结合，如转录组、蛋白质组学和代谢组，可

能有助于识别新的调控层和相关的候选层。因此，本

研究提出的 PIN 蛋白共表达网络和蛋白相互作用网络

可能提供一系列调控 PIN 作用的潜在候选基因，有待

发现。这些先进的技术允许更精确地解剖 PIN 蛋白的

动态定位，将导致对 PIN 蛋白极性定位背后的磷酸化

机制的重新理解。此外，建立的关于 PIN 蛋白的调控

方法可能是有价值的工具包，可以解剖控制其他 PIN
蛋白极性的调控机制，并发现参与这些过程的潜在关

键调控因子。虽然对 PIN 蛋白的理解是基于模型植物

拟南芥，从中获得的知识可能有助于在其他具有新特

征的植物中发现这些过程。
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