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植物转录因子的胞间运动
王建国宋喜娥李润植*

(山西农业大学，农业生物工程研究中心，太谷 030801)

摘要 植物体的组织和器官由多细胞组成，细胞之间的通信对植物体的生长发育必不可少。

转录因子作为一类特殊的蛋白质分子不仅在转录水平上参与植物生长发育的调拉，而且新近研究

发现，转录因子的胞间运动是细胞之间通信方式之一，具有重要的功能。对转录因子胞间运动的发

现过程、转录因子胞间运动的机制及其通道进行了论述。转录因子的胞间运动有基于扩散作用的

非目标性转运和具有目标性的主动转运两种模式。转录因子胞间运动具有明显的组织特异性和方

向性。分析了影响转录因子胞间运动的因素，讨论了转录因子胞间运动的功能以及转录因子胞间

运动所参与的植物生长发育及形态建成的调控。
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转录因子，又称反式作用因子，是一类能与真核

基因启动子区域中的顺式作用元件发生特异性结合，

从而保证目的基因以特定的强度、在特定的时间与

空间表达的蛋白质。转录因子所介导的调控网络在

植物生长发育和与环境互作中起重要作用口气新近

研究又发现转录因子可在植物细胞之间运动，是高等

植物细胞间通信的一种重要方式[3-5]0 有关这方面的

研究己日渐成为转录因子与发育生物学新的热点领

域[6]。本文重点论述转录因子胞间运动的发现、机

制及其所参与的植物形态建成和生命活动。

1 转录因子胞间运动的发现

植物根尖和茎尖的顶端分生组织细胞由外向内

存在分层现象，各层细胞在其后的发育过程中分别发

育为特定的初生组织。例如，根尖分生组织最外一

层细胞为原表皮，这层细胞持续分生分化为根的表皮

系统。紧邻原表皮为原皮层细胞，经分裂、分化形

成根的皮层系统。原皮层细胞下面是原中柱细胞层，

它以后生成根的中柱或维管系统。有关植物顶端分

生组织细胞分层现象及各层细胞发育模式的研究表

明在各细胞层之间存在某种运动信号的传输[7-9] 。

转录因子在细胞问转运现象最早源于玉米转录

因子 KNO廿ED 的研究[10]0 KNOTIEDl 是一种具有

同源异型盒结构域(homeodomain)蛋白质，是玉米茎

尖分生组织发育所必需的一个转录因子。编码该转

录因子的基因命名为 KNl(KNOπEDl) 0 KNl 功能

缺失突变体不能形成分生组织 KNl功能获得突变体

则可引起异位细胞增生形成节(knots) 状突起[11 ， 12) 。

这说明转录因子KNOITED既影响细胞增生，又影响

到细胞发育。 Sinha等[11]还发现表达KNl基因的细胞

能导致邻近不含 KNl 基因的细胞增殖且形成节状突

起，这暗示着KNOπ'ED可能从其表达的细胞转运到

其他细胞并在转入的细胞中行使功能。对之另一种

解释是，转录因子KNOπED能激活其他 J些负责特

异小分子化合物合成的基因，这些可扩散的小分子化

合物再转运到邻近其他细胞中促使细胞增生。后来，

Smith 等[13]和 Jackson 等[14]观察到， KNl mRNA 仅在

分生组织中特定细胞内存在，然而， KNOTTED 则在

整个分生组织细胞中都存在。这些实验暗示了

KNOTTED 本身可在细胞之间运动。 Lucas 等[臼l进

一步将荧光标记的 KNOTTED 注射到成熟的叶组织

细胞，发现该蛋白质可转运到邻近的细胞，证实了

、 KNOTTED 亦可在叶组织细胞间运动。

除玉米的KNOTTED外，也在其他种类植物上发

现转录因子胞间运动现象。拟南芥的 LEAFY (LFY) 

是促进拟南芥茎顶端分生组织由营养生长(产生枝条)

向生殖生长(产生花器官)转变的-个转录因子[15) 0 

Sessions 等[16]的实验表明该蛋白质能够在细胞间移

动。他们在拟南芥LFY突变体(不能形成花器官)的

茎尖分生组织外层细胞表达LFY，结果分生组织所有

细胞都能检测到 LFY，而且形成了花器官，突变株恢
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复了野生表型。金鱼草(Antirrhinum) 的 MADS- 盒

转录因子 DEFICIENS (DEF) 也能在细胞间转运。在

花器官发育过成中，该转录因子能从分生组织内居细

胞转运到外层细胞，尽管转运的距离长短依赖于花发

育进程和不同花器官 [17] 。

植物(如拟南芥)根尖由外向内依次分为表皮层、

皮层、内皮层和中柱组织。各层细胞径向分裂是构

成根径向生长的一种动力。 SHORTROOT (SHR)是

植物特有转录因子GRAS家族成员之一，它控制内皮

层细胞的分化和皮层及内皮层细胞的径向分裂[18] 。

SHR 突变体缺乏内皮层且皮层仅有一层细胞。研

究发现， SHRmRNA 只在中柱组织细胞中积累，并不

在它行使功能的内皮层细胞中积累。然而，在中柱

和内皮层细胞中均检测到 SHR，这暗示着 SHR 能从

中柱细胞转运到内皮层细胞，尽管不能完全排除该基

因 mRNA 在内皮层细胞中不稳定性的因素[191 。

一些参与根表皮细胞发育的转录因子也发现能

在细胞间运动。例如，转录因子 CAPRICE (CPC)是

一个小的 Myb 类蛋白，仅含有一个 Myb-R3 域。它

在拟南芥根毛形成过程中起正调节因子作用。功能

缺失的 cpc 突变体，其正常形状根毛数量减少[20]。虽

然这种cpc突变体的根毛形态缺陷与生毛细胞分化有

关，但是 CPCmRNA 只在非生毛细胞中表达。转基

因表达CPC:GFP融合蛋白的实验发现CPC定位于所

有表皮细胞的细胞核内，这表明在拟南芥根表皮发育

过程中 CPC:GFP 融合蛋白能从非生毛细胞向生毛细

胞转运[21 1 (罔 1)0 GLABRA3 (GL3)和ENHANCEROF

GLABRA3 (EGL3) 属于磁性-螺旋-环-螺旋(bHLH)

蛋白家族成员 ， gl3 和 egl3 这两个基因也是根表皮细

胞发育的额外调节因子，在根部无毛细胞特化过程中

有丰余作用。应用报告基因 GUS所作的表达实验以

及组织原位杂交分析显示， gl3 和 egl3 这两个基因的

mRNAs 选择性地仅在生毛细胞中出现。然而，单基

因突变和双基因突变则表明这两个基因只在无毛细

胞中行使功能[2233]，暗示着这两个转录因子发生了从

生毛细胞到无毛细胞的转运。用 gl3 基因的启动子

指导黄色荧光蛋白(YLP) 的研究发现 GL3:YFP 融合

蛋白在无毛细胞的细胞核内积累I町，这表明GL3能够

由生毛细胞向无毛细胞转运并且决定着无毛细胞的

特征(图1)。可以推测 EGL3 也具有这样的胞问转运

特征。

2 转录因子胞间运动机制一一通道与方式
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图1 转录因子参与拟南芥根表皮细胞分化胞间调控网络的示

意图[4]

CPC 从无毛细胞进入生毛细胞 'ÌJ 面抑制 GL2 表达，导致了根毛

的产生，使细胞分化为生毛细胞; !t}--方面激沾了 GL3/EGL3 表达，

使其由生毛细胞进入无毛细胞。 和I CPC 相反吨 GL3/EGL3 从生毛

细胞进入无毛细胞方面激活 GL2 表达，抑制了根毛的产生，使

细胞分化为无毛细胞;另-方面激沾了 CPC 的表达，使其 [11 :后毛细

胞进入生毛细胞。另外， CPC 、 GL3 和 EGL3 在它们归己的转

录过程中具有臼抑调控作用。

如上所述，己积累了很多转录因子细胞间运动证

据。但是，转录因子转运的精确机制还知之其少。

目前，普遍认为转录因子胞间转运的通道是胞间连

丝。例如，免疫组织化学定位分析己证实了 KNl 能

通过胞间连丝从内部细胞向原表皮L1层细胞转运。

超微结构分析表明胞间连丝是由细胞质和蛋白棒(又

称连丝微管)组成，连接着相邻细胞的内质网。胞间

连丝被质膜包围并嵌入细胞壁中[24]。胞间连丝有三

种状态:关闭态、开放态和扩张态。处于关闭状态

的胞间连丝不允许分子在细胞间进行交换。处于开

放状态的胞间连丝允许离子、光合同化产物及生长

调节物质等小分子交换。开放状态的胞间连丝允许

通过的最大分子的大小称为基础 SEL(basal size ex­

clusion limit) 0 SEL 因细胞类型及其生理状态的不

同而有差异。处于扩张状态的胞间连丝所能通过的

大分子化合物的大小通常超过基础 SEU3]。研究发

现基于肌动蛋白圄肌浆球蛋白的缩，胀系统控制着胞

间连丝的状态[251。与发育老化组织相比，幼嫩组织

中的胞问连丝形态结构较简单， SEL 较大。

胞问连丝可运输 H标性分子和非目标性分子。

非目标性分子是通过分子自由扩散方式从一个细胞

向另一个细胞运动。大到 50 kDa 的外源 GFP 也可

以扩散方式运动。目标性分子则通过主动方式转运，

这些分子包括负责病毒侵染的病毒运动蛋白。目标

性分子经常能够使胞间连丝处于开放状态，并且因此

影响其他非目标性分子的运动能力。有报道指出，
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病毒运动蛋白定位于细胞之间的胞间连丝[3] 0 本文

所讨论的转录因子绝大多数为目标性分子，尽管分子量

小于 50 kDa 的 LFY 能进行非目标性分子扩散运动。

迄今研究表明转录因子胞间运动至少也有两种

模式，即基于扩散作用的非目标性转运和具有目标性

的主动转运。目标性转运被认为是由转运蛋白本身

和胞问连丝构成成分之间的交互作用所介导，这种相

互作用导致 SEL 的增加[26]。非目标性转运的典型例

证是转录因子 LFY [闷。应用L1层细胞特异启动子

ATMLl 指导 LFY:GFP 融合蛋白表达的研究表明，

LFY 的运动是非目标性的，且由扩散所驱动。另有

研究还指出 LFY胞质定位与 LFY运动能力之间存在

相关性[旬，这进 4步支持了LFY 的胞间运动是非目标

扩散运动的观点。一些转录因子可能兼有这两种运

动方式。例如，转录因子 SHR 就具有这样的特征。

SHR:GFP融合蛋白亚细胞定位实验显示，定位于内皮

层和中柱细胞核内的 SHR:GFP融合蛋白不能转运到

邻近细胞中，只有定位于细胞质中的 SHR:GFP才能

在细胞之间转运[27] 0 因此可以认为 SHR转运是一

种非目标的扩散运动。然而， SHR 的胞质定位并不

足以使其运动[27]0 Shr-5 等位基因的一个突变，使其

编码的蛋白质第 289 位置上的苏氨酸转变成异亮氨

酸(T289I)。将该突变的蛋白质与 GFP 融合进行表达

和运位分析，发现这种突变蛋白只定位于中柱细胞的

细胞质里，且不能从中柱转移到内皮层细胞中。这

表明SHR运动不是以扩散方式进行的，而是有目标的

主动过程。可见，转录因子胞间运动机制极为复杂，

有待进一步阐明。

3 转录因子胞间运动组织特异性和方向性

不同于其他在植物细胞之间转运的蛋白质，转录

因子胞间运动具有明显的组织特异性和方向性。利

用异源启动子驱动绿色荧光蛋白(GFP)和 KNl 的融合

蛋白(GFP:KNl)在拟南芥植株组织中表达的研究发现，

象玉米叶片中的天然 KNl 蛋白质一样，在拟南芥叶组

织中， GFP:KNl 融合蛋白能够从内部组织向叶表皮细

胞转运。然而，在拟南芥枝条顶端分生组织中， GFP: 

KNl 融合蛋白则从表皮 Ll 层细胞向内部细胞层转

运。因此， KNl 的转运方式具有组织特异性[28 ， 29] 0 

KNl属于植物同源异型盒结构域蛋白家族中KNOX蛋

白亚家族成员，该亚家族还包括源于拟南芥的缺失茎

端分生组织的突变体[SHOOT阻RISTEMLESS(STM)]

和短花梗突变体(KNATlIBREVIPEDICELLUS)[3o，31] 。

·综述.

GFP-STM/KNATl 融合蛋白实验也表明 STM 和

KNAT1能够从原表皮L1层细胞向相邻的内层细胞

转运[28 ，29]。与 GFP:KNl 融合蛋白不同，原表皮L1层

特异性启动子驱动的GUS:KNl融合蛋白表达仅在L1

层细胞中发生，该融合蛋白不能转运到内层细胞中。

这很可能是因为该融合蛋白体积较大缘故(GUS ， 68 

KDa; GFP, 27 KDa)。此外，无论是用L1层特异性

启动子，还是用CaMV35S启动子来驱动GUS: KNl融

合蛋白在 stm 突变体植株中表达，都不能使 stm 突变

体植株恢复野生表型。然而 GFP:KNl 融合蛋白在

stm突变体植株中表达，由于 GFP:KNl 融合蛋白能从

L1层转运进入内层细胞，使内层细胞恢复正常发育，该

stm 突变体植株则能恢复野生表型。这些实验结果表

明 KNl 在细胞间的转运是其行使功能所必需的[29] 。

很可能是转录因子在其转运过程中发生了某种翻译

后修饰或构型的改变。

DEFICIENS(DEF)和GLOBOSA(GLO)是参与植

物花发育的MADS框类型的转录因子，在花发育过程

中以非细胞自主方式起作用。应用含不稳定转座子

的等位基因进行金鱼草遗传转化，培育产生def和 g[，。

这两个基因的周缘嵌合体。对这些周缘嵌合体研究

表明， DEF和 GLO 能够从 L2层或 L3 层细胞向L1层

细胞转运，进而控制花瓣发育[17]。这种转运的方向

是确定的，即只能从顶端分生组织的 L2层或 L3 层细

胞向L1层细胞转运[17]。这些例证再次表明转录因子

的运动具有方向性。

4 影响转录因子胞间运动的因素

并不是所有转录因子都能在细胞间转运。即使

能进行胞间转运的转录因子，它们的转运方向和距离

长短亦在在差异。对 LFY 在拟南芥茎尖分生组织和

花原基中胞间运动的研究指出 LFY从L1层细胞向内层

转运的量和速度明显大于在 Ll 层细胞间的运动[6] 。

显然，还存在着其他一些影响转录因子运动的因素。

转录因子本身序列及结构是影响其胞间运动的重要

因素。 Kim 等[32]使用一个全新检测细胞问蛋白质转

运的技术体系第一次鉴定了 KNl 转录因子功能和运

动所必需的最小序列。 GLABRAl (GL1)是 Myb 转

录因子家族R2-R3型的一个成员，参与控制表皮毛状

体的形成。将 GL1与 KNl 融合(GL1 :KNl)，用叶肉

细胞特异的 rbcS 启动子驱动 GL1 :KNl 在具有 gll 突

变遗传背景的植株组织中表达， GL1 :KNl融合蛋白由

叶肉细胞向表皮细胞转运，结果导致 gll 突变体叶子

细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志



王建国等:植物转录因子的胞间运动

恢复野生表型。他们的研究还表明 KNl 结构中的同

源异型盒结构域(由该蛋白质第 261 到 326 氨基酸残

基组成)对 GL1瓜Nl 的运动既是必需又是充分的，也

是 KNlmRNA胞间运动所必需的。先前用荧光异硫

氨酸盐(FITC)标记方法将KNl 的HD域中核定位信号

序列一些氨基酸替代，结果造成KNl不能进行胞间转

运[33] 。可见， HD 域对 KNl 的胞间运动至关重要。

然而，也有 4些不同的研究结果。例如，有研究表

明多肤拮抗模体(PA)亦影响KNl的运动，但是该序列

并未包含在 KNl 的 HD 域口41。进一步对其他转录因

子(比如 CPC 和 SHR)运动所需序列及结构进行分析

将有助于人们理解转录因子胞间运动的本身应具有

的结构条件。

一些转录因子的胞间运动还需要其他蛋白质等

辅助因素参与。 Sena 等[妇]应用不同的组织特异性启

动子驱动 SHR:GFP融合蛋白分别在根的不同组织中

表达来研究 SHR 的转运情况。结果发现，韧皮部伴

胞和表皮细胞中表达的 SHR:GFP融合蛋白不能转运

到其他组织细胞中。这说明 SHR 的移动还需要一个

组织特异性移动辅助因子。进一步研究证实

SCARECROW (SCR)对 SHR 的胞间运动有限制作

用。 Lee 等[36] J主用源于笋瓜(Cucurbita maxima)植物

的韧皮蛋白 16 (CmPPI6)进行亲和纯化鉴定出一手中非

细胞自主通道蛋白(NCAPP1) ，该 NCAPPl 起位于内

质网。表达截短的 NCAPP1(即截去氨基端区域)的

转基因烟草植株， CmPP16 和烟草花叶病毒运动蛋白

(MP)均不能运动，但是，转录因子 KNl 的运动不受影

响。因此，对一些运动蛋白来说，这种截去氨基端

的 NCAPPl 起显性负调控作用。这些转基因烟草植

株也具有与 LFY 超表达株系相似的表型，这表明在

烟草植株体内 NCAPPl 调节着NtLFY 的运动。然而，

LFY 的运动属于非目标性扩散运动。因此， NCAPPl 

很可能也在调节胞间连丝的 SEL 上起作用。

遗传学研究方法有利于鉴定影响转录因子运动

的成分。通过观察分析荧光标记的lOkDa葡聚糖在

植物细胞间转运量增加的原因-发现了一个 ISE突变

遗传座，该突变使胞间连丝转运物质大小上限(SEL)

提高。这表明 ISE基因控制胞间连丝的 SEU37]。进

一步分析在ISE突变植株组织细胞中转录因子(如CPC

或 SHR)的定位及转运情况可提供一些有益的信息。

5 转录因子胞间运动参与植物生长发育及

形态建成的调控

59 

目前所鉴定的可在细胞间运动的转录因子大多

参与植物根尖和茎尖及花器官的发育及形态建成。

大量实验证明这些转录因子合成后，必需转运到邻近

特定细胞层中行使功能，指导所转入细胞的生长和分

化[29]。转录因子的转运似乎能起到传递位置信号的

作用，使得目标层细胞及时启动其发育程序。

在拟南芥根尖组织中，根原基中初始细胞的位置

严格地决定着后来所分生细胞的辐射状排列方式(径

向排列)。影响根组织中细胞辐射状排列的转录因

子有多种，包括上文论及的 SHR 、 CPC 、 GL3 ，

EGL3 和 SCR 等。 SHR 在中柱细胞中合成，然后向

外转运进入紧靠中柱的一层细胞，剌激该细胞层分裂

和分化形成内皮层[凹，38] 。与 SHR 一样， SCR 也是皮

层及内皮层初始细胞纵向分裂所必需的转录因子。

在 SHR 基因突变体中 ， SCR 基因 mRNA 水平明显减

少，暗示着 SHR 是 SCR 的正调控子。这两个基因可

能在单一的调控路径上共同发挥作用。 N此ajima 等[凹]

转基因实验结果表明 scr 基因上游的调控序列能指

导 SHR 在中柱邻近的细胞层中表达。转基因植物根

部比野生型植株根部增加了许多细胞层，而且这些额

外多出的细胞层都是内皮层。在 SCR:SHR转基因植

株中， SHR 的大量表达不仅激活了 SCRmRNA 在目

标层的合成，还能促进SCR启动子控制的SHR mRNA

的表达。新合成的 SHR 又能转运进入另一层邻近的

细胞，指导其发育为内皮层。如此不断重复，就导

致许多内皮层细胞的形成。这说明一些转录因子的

胞间运动精细调控着根的形态建成[31 0 

6 展望

综上所述，转录因子的胞间运动介导植物细胞

问信息交流，调节着植物细胞的分化和排列方式以及

植物的形态建成。这一新领域的研究虽己取得可喜

进展，但仍有诸多问题有待探究。例如，转录因子

的转运距离和方向是如何控制的?转录因子能否长

距离转运?转录因子胞间转运的精细机制是未来研

究的一个主攻方向。对那些还未鉴定特征的转录因

子的组织细胞定位作深入研究，很可能会揭示相关蛋

白质的胞间转运机制。仍需要分析更多的转录因子

运动的序列结构-功能和模式。目前还未发现分泌

信号序列是转录因子运动所必需的。也许转录因子

本身具有与常规分泌信号序列不同的分泌信号序列。

例如， Joliot等[39]报道转录因子ENGRAILED同源异型

盒结构域第 3 个螺旋含有与众不同的分泌信号序列，
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该序列负责哺乳细胞培养体系中该转录因子的分

泌。

鉴定控制蛋白质运动的基因或其他因素亦是很

重要的。比如，利用基因组学研究工具己发现了胞

问连丝相关蛋白 [401。有关胞问连丝构成以及与其互

作的分子原件的信息、有助于人们深入理解转录因子

的胞间运动。新近 4些研究指出，内源激素和转录

因子互作参与植物茎尖分生组织结构和功能的维持

以及后续器官发育调控[41 ，421 0 内源激素是否也参与

转录因子胞间转运的调控尚不清楚。进一步采用一

系列包括分子遗传、生物化学、基因组学和蛋白质

组学等研究策略，将极大地促进全面阐明转录因子胞

间转运的精细机制。未来对蛋白质运动所介导的胞

间信号传递深入研究将在很大程度上提高人们对多

细胞植物的生长发育调控以及进化等的认识。
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Intercellular Movement of Plant Transcription Factors 

Jian-Guo Wang, Xi-E Song, Run-Zhi Li* 
(Center for Agricultural Biotechnology, Shanxi Agricultural University， 自igu 030801, China) 

Abstract Plant tissues and organs consist of multiple cells. Intercellular communication is essential in 

dete口nining and enforcing developmental fates in all multicellular organisms. A growing body of evidence indicates 

由at plant transcription factors can move between cells, suggesting that the intercellular communication mediated by 

transcription factor movement play an important role in controlling plant developmental events. The present article 

focuses on the discovery, mechanism and channel of the intercellular transcription factor movement. There are at 

least two modes of transcription factor movement between cells through plasmodesmata, involving either non­

targeted translocation by diffusion or target-regulated transport.τ'he intercellular movement of transcription factors 

is position-dependent and regulated in a tissue-specific manner. Other factors affecting the intercellular movement 

include the sequence and structure of the protein as well as auxiliary molecules. The recent achievements and 

challenges in examining the intercellular movement of transcription factors and its functions are also described and 

discussed in this review. 
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