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高等植物次生胞间连丝的研究进展
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近年来，通过在超微结构 、生理和分子水平

上的一系列研究 ，加深了对高等植物胞间连丝

(plasmoclesma , PD) 的了解。 结构上 ， PD 已被

认为是一种由膜和蛋白质构成的超分子复合体

(supramolecular complex ) ; 功能上，它不仅能控

制代谢物和小分子胞间扩散的穿越分子大小的

限度 (size exclusion li口川， SEL ) ，而且能促进和

调控大分子物质(核酸、蛋 白质 ) 的胞间运
输[ 1 -3 ] 。

高等植物 PD 既可以在胞质分裂过程中形

成，也可以于胞质分裂完成之后形成。 在胞质

分裂过程中形成的 PD 通常称之为初生 PD

(primary p lasmocl巳sma) ，而后者对应地被称之

为次生 PD (secondary plasmoclesma , sPD ) 。 最

近的一些研究结果证实，除了能保持相邻细胞

间新的胞质连续性， sPD 的形成还被认为是为

了满足植物生长发育某些阶段特殊功能的需

要[45 ] ，因而已越来越受到众多研究者的关注 ，

但是国内这方面的报道甚少。 本文结合我们的

工作，概述了植物 sPD 的生物发生( biogene­

sis) 、结构、可能的形成机制及特殊功能方面的

新进展，以促进人们对 sPD 的认识。

一、 sPD 的生物发生和结构

自 190 1 年在植物细胞分裂壁上观察到 PD

的形成以来，由于增长的细胞壁上 PD 频率保

持不变 、半 PD 的存在等现象的发现 ， sPD 的存

在已不容置疑。 严格来讲，初生 PD 和 sPD 的

区别不仅是形态上而是本质上的;所以现在通

常认为初生 PD 是在胞质分裂中形成的，而通

过其他过程，如相邻细胞连结的融合或在已有

壁上穿孔形成的 PD，都称为 sPD。根据这一命

名和含意 ， sPD 可以横穿已有的细胞壁从头形

成(de novo formation ) ，也可以由初生 PD 发生

次生的一一结构和功能上的一一变化转变而

来[ 1 .3.6 ] 。

大量文献表明， sPD 不是单一类型和统一

结构的，而具有多态性。半 PD 作为 sPD 形成

过程中的一种特殊结构，最早是在兔丝子与寄

主的细胞壁上发现[7] ，现在在嫁接材料[7.8 ] 、细

胞嫁接嵌合体 (cell grafting chimeras) [ 9 ] 、培养
细胞 [ 1 0 ] 、离体细胞共培养[ 11 ] 等中也得到了证

实。 在细胞接触处，相对的半 PD 通过融合可

以形成简单的、单一丝状的 PD[8 ， l 2 ] ，但频率很

低;另外，还可以形成复杂的分枝状 sPD，这种

PD 在融合区域 ， 具有膨大的中央腔，并且所有

的分枝都通过中央腔连接在一起[ 7. 1 2 ] 。

在胞质分裂过程中形成的初生 PD 也可以

发生次生变化而具有分枝和中央腔结构，如通

过 PD 的侧面分裂 [ 7 ]或相邻细胞连结的融合而

形成"日-型"的 SPD[4.13 ] 。 在筛管与伴胞间 sPD

形成过程中 ， 筛管母细胞最初形成的两个子细

胞之间的 PD 是不分枝的初生 PD，而随着筛管

与伴胞的发育成熟，新原生质桥可以从伴胞一

侧不对称地添加到初生 PD 上，从而形成 "y­

型"的 SPD[ 4 .1 4 ] 。 筛孔的形成也是 PD 次生变
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化的结果。 在筛管分子端壁上的 PD 最初是正

常的，由于后期在中央形成了一个瘤状突起 ;并

随着细胞壁的进一步水解、脐眼质的沉积，而逐

步形成筛孔(14) 。 最近在龙葵的原生质体培养

再生的细胞壁上发现，分枝的 PD 不仅在次生

接触的壁上存在，在最先存在的原生质体分裂

壁上也可以形成没有中央腔的分枝细胞连结:

PD 的不分枝部分总是在中胶层区域穿过，而分

枝平面位于靠近细胞表面的新生壁层 上，

Ehlers 等 [ 1 5] 认为，伴随分裂壁的增厚生长、PD

的伸长过程，这种类型的分枝起源于不分枝的

初生 PD 发生的次生变化。

到目前为止，对 sPD 的超微结构还缺少详

细的研究，但是从现有的报道中可以发现各种

类型的 sPD 与初生 PD 的结构有十分明显的相

似之处[6 ， 12 ， 16 ) 。 在 Wu 等[ 1 6 ) 提供的线状 sPD

结构中， PD 主要由膜系结构和细胞质组成，横

跨细胞壁把相邻两个细胞沟通。 PD 的整个外

围是质膜，中轴由内质网 (endop lasm i c reticu­

lum ， ER) 组成并形成链样管 ( desmot山ule) 和

"中心杆" (central rocl) ，而在质膜和链样管之间

的 PD 通道充满着电子密度较低的细胞质。

Ding 等问根据已经报道的超显微照片提出了

一个复杂的 sPD 的结构模型，其最突出的特征

是所有胞质分枝内的 ER 膜连接在一起形成了

一个功能连续体。 由于初生 PD、 sPD 具有相等

的 SEL，他们认为 sPD 紧缩 ER 上的球状蛋白

有可能类似于初生 PD 中那样组织在一起。

二、 sPD 形成的可能机制

1. sPD 的从头形成

在第一届国际 PD 会议上， ]ones[ 7 ] 提出了

一个 sPD 形成机制的假设c 他认为 sPD 可能

是由细胞内合成的一些水解酶，如纤维素酶、半

纤维素酶等酶类降解细胞壁后形成的 。 但是由

于酶出现的时间、所在部位及如何到达 PD 等

问题没有解决，这个假说一直未被证实。 通过

对异源、嫁接材料的超微结构进行研究， 1(011-

mann 等 [ 1 2)提 出了一个更为复杂的 sPD 形成机

制 。 这个模型基本上与培养细胞中观察到的

sPD 形成过程( 1 0 )相似，但它突出了在 sPD 形成

的区域细胞壁发生的显著变化。 通过相邻细胞

壁局部变薄和松弛，相对应的细胞质膜和相接

触的 ER 、满泡发生紧密联系;与此同时，高尔基

体小泡相互融合或与质膜融合，释放壁物质进

行细胞壁重建，而带有封闭 ER 小管的胞质丝

陷入其中 [ 12 ) 。 尽管种问细胞之间的细胞壁局

部区域减薄现象已在嫁接[7 ， 12 ) 、 愈伤组织海合

培养中观察到，但细胞壁变薄的机制仍不能得

到合理解释。 然而，另外一些研究结果表明酶

(可能包括多种酶)在细胞壁局部变薄和松弛中

应该具有十分重要作用。 例如，当壁局部变薄

时，在 Kollmann 等 ( 1 2 )提供的显微图像中，一些

电子密集型粒子(蛋白质)似乎把 ER 连接到质

膜上;细胞壁附近常有线粒体分泌小泡的聚集

和质膜体的存在，分泌小泡中的颗粒可以释放

到细胞壁 中;诱导细胞壁松弛和扩张的内掠蛋

白具有"壁松弛酶的活性，，[ 1 7 J等 。

基于对花粉母细胞发育过程的超微结构和

细胞化学定位研究 ， 郑国专昌等[ I S)认为 sPD 和胞

质通道形成过程中所需的酶具有酸性磷酸酶性

质，可能是由"类熔酶体"小泡分泌或者通过

ER 一 小泡与质膜发生融合而由内质网直接分

泌的 。 而最近的研究[ 19 ) 表明，所谓的"类溶酶

体"小泡，实际上是由内质网捕泡膨大后形成的

ER一 小泡，其中贮存的酶是纤维素酶，它们在

粗面内质网合成并且贮存于光面内质网捕泡

中 。 光面内质网的精泡常常平行朝向质膜或细

胞壁，并与之靠得很近，这似乎是植物细胞 sPD

形成的普遍特性[ 1 5 ] 。 随后 ER-小泡移动，并与

质膜融合 ， 经胞吐作用把壁降解酶释放到细胞

壁上，从而可以从两侧或一侧开始降解壁而形

成 sPD 和胞间通道。

2. 初生 PD 的次生变化

在植物正常发育过程，为了适应不同功能

的需要细胞间连结也常发生结构调节，如筛管

与伴胞之间 、口十肉细胞之间 、维管束销和韧皮薄

壁细胞之间等 。 到目前为止，初生 PD 的次生
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变化也被认为是 sPD 形成的 主要 机制之

一[ 1 ， 4 ， 6 ， 1 3) 。 在 Ding 等 [ 6 )提出的叶肉细胞之间

sPD 形成的模型中，相邻初生 PD 的侧面融合

仅仅在中胶层区域开始。 随着中胶层和相邻壁

物质的去除，质膜逐渐延伸进初生壁，因而束缚

的 ER膜可以在中胶层区域分开 ， 靠近质膜的

精泡被拉向质膜。 当 中胶层完全被消除时，质

膜通过膨压力驱动而融合在一起， ER 膜也聚

集成一个连续体构成一个大的 中央腔。 "H­

型 "PD 代表了这一过程的早期和中间阶段，通

过中央腔的继续扩大和新原生质分枝的添加，

真正的 sPD 才得以形成。

对于中胶层和相邻细胞壁的局部降解，现

在已有几种解释。 Lucas 等川认为，在细胞形
成过程中，壁降解酶如纤维素酶、果胶酶、 ( 1 ，

3)-D-葡聚糖酶等可能以非活性状态通过融合

高尔基体小泡而沉积在细胞壁上 。 当初生 PD

发生次生变化时，特异信号穿过质膜直接作用

于中胶层上的壁降解酶;或者在质膜上可能存

在特异识别分子 ， 它与信号相互作用而激活非

活性状态的壁降解酶。 除此以外， Di口g 等 [6) 认

为这种非活性状态的酶也可以通过小泡与质膜

的融合分泌进入细胞壁，再被激活;或者处于活

性状态的壁降解酶直接通过 PD 转运进中胶层

而发挥作用。现在获得的一些组织学结果似乎

更支持 Ding 等的第二种设想，如在分生细胞质

膜和 PD、伴胞和筛管之间的分枝 PD 上均存在

ATPase 的活性，酸性磷酸酶和醋酶的活性也在

其他细胞之间的 PD 上发现[7) 。 植物细胞进行

分裂时，构成细胞板的小泡中常有膜结构的包

入，因而在形成的细胞壁中有小泡的存在 。 现

在已 经发现，这些小炮中有纤维素酶的定

位[ l9 ] ， 因而它有可能与 sPD 的形成有关。

由于在植物组织不同的生长发育时期观察

到 PD 的不同结构变化及存在方式，张伟成

等[20 ， 21 )将 PD 归纳为三种存在状态 : 正常态、

开放态 、封闭态，并且认为 PD 随着发育过程和

生理状态的变化可以从一种状态转变成另一种

状态。 PD 从正常态发生次生结构变化形成开

放态 (sPD) ，已发现有酶的参与[20 ] ; 而在 PD 颈

区的质膜上及其内部区域也有许多酶的存

在[22) 。 酶可能诱导 PD 的蛋白质构象改变， 也

可能直接将 PD 的紧缩 ER 以及周围的纤维素

降解消失，使 PD 的腔扩大形成较宽的通
道[20 ， 2 1 ) 。

以上针对不同组织所提出的各种假说，是

否意味着 sPD 的形成在不同组织中存在差异

或具有某种共同的机制还需要进一步的研究。

但是可以肯定的是，酶的参与和细胞壁本身的

结构特点对于 sPD 的形成起着重要的作用 。

PD 的次生形成，除了需要纤维素酶的作用外，

可能还包括果胶酶、半纤维素酶等水解酶对壁

的降解，以及促进壁松弛或壁结构重排的一些

酶参与。 从目前的报道来看，从头形成机制可

能适合于解释如花粉母细胞、培养细胞、嫁接体

等正在生长发育或发育较为旺盛的细胞之间

PD 的形成。 由于细胞从生长到成熟过程细胞

壁的组分和结构发生了显著变化， 因而在成熟

细胞之间，如象叶肉细胞、筛管和伴胞、维管束

轴'和韧皮薄壁细胞等细胞之间那样，初生 PD

可能常通过结构变化而转变成复杂的 sPD，以

满足植物体发育过程中各种功能的需要。

三、 sPD 的特殊功能

在异服生长的植物材料之间，如嫁接、细胞

嵌合体、寄生细胞和寄主细胞之间、?昆合培养的

愈伤组织中，sPD 作为唯一的细胞间连结，对于

保持丰富的共质连续性 、进行必需的物质和信

息交流是十分重要的[ 11 ， 12 ) 。 在正常生长的植

物组织中， PD 结构常会发生特异改变 : 紧缩型

ER 似乎被去除，PD 显著扩大从而形成直径约

100 - 400nm 的胞间通道。 借助这类通道，细

胞内的细胞器、细胞质乃至核都可以向邻近细

胞进行转移[ 1 4 ， 20 ， 2 1 ] 。 这种原生质的胞间运动，

可能是植物中有机物运输的方式之一[ l423 ， 24 ] ，

也可能与生物的变异、进化有关[25] ，因而具有

十分重要的意义。 此外迄今为止的许多报道

证实 sPD 还具有其他一些特殊的功能。
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1. sPD 与同步细胞分裂

早有报道，胞间连丝能够控制细胞分

裂[1 ， l4] ，但是可能结构改变了的 PD 才是细胞

发育同步化时相互通讯所必需的 。 在 αwra

精子器发育和精子发生过程中，伴随着细胞进

行独立的同步分裂，简单的 PD 被更为复杂的

sPD 代替 [ I J 。 在为数不少的被子植物小抱子发

生过程中 ，花粉母细胞、绒毡层细胞发育的同步

化也需要扩大的 PD 进行胞间通讯参与 [ I J 。

2. sPD 与植物生长发育

植物发育过程中，器官是从芽分生组织启

动形成的 。 芽分生组织的外周细胞倾向于垂周

分裂，形成的后代细胞仍处于同一层，因而芽分

生组织具有明显分层的细胞结构 。 清晰的细胞

层数目在不同物种中不一样，玉米中仅有一层 ，

即L1层或表皮层;而金鱼草有两层， L1和 L2

层，此外还有一层中央细胞团 一 L3层 。 在同一

层细胞之间由初生 PD 连接，而不同层次的细

胞之间仅有 sPD 形成。 相应地，垂周分裂的趋

势也延伸到器官原基[26 J 。 利用转座子剔除技

术构建的特异层器官嵌合体及平周嫁接体、原

基作图 (fate mapping)来研究不同细胞层之间

相互作用，已经证实了一系列大分子物质可通

过 sPD 进行胞间运输[ 3 J 。 玉米 knotted- 1 显性

形态突变使叶片所有细胞层发生额外细胞分

裂，导致了叶垫 (knots) 的形成。 嵌合体分析证

明，叶中仅仅内层叶肉和维管细胞需要走n1 等

位基因 。 在叶垫型叶中， KNl mRNA 的表达仅

在维管细胞中检测到，而 KNl 蛋白却存在于包

括表皮的所有细胞层中 [27J 。 这个结果使人相

信，尽管 KNl 是一种定位于核的转录因子 ，但

KN1 蛋白可能本身就是一种可以从 L2 层运输

到Ll层的信号。

在正常烟草中，由于初生 PD 和 sPD 数目

在叶发育过程的早期和成熟阶段分别 占据优

势，因而 sPD 频率的增加被看作是叶发育的一

种功能[ 13 J 。 同样的结果也在南瓜中发现 ， Volk 

等[28 ]认为 sPD 的形成与小叶脉的源-库 ( sink­

to-source) 周转密切相关 。 然而在表达酵母酸

性转化酶基因的转基因烟草中，酸性转化酶的

高活性表达抑制了叶肉和维管束鞠中的 sPD

发育，引发了早期叶片衰老[4J 。酸性转化酶基

因的表达是否直接影响了初生 PD 向 sPD 的转

变过程，或者这一影响是通过间接途径进行的，

还没有得到证据。 但是在绿色和衰老叶面上连

接叶肉细胞的 sPD 和初生 PD 具有相同的 SEL

大小[4] ，这可能意味着在协调叶发育和保持生

理功能所必需的信息分子转运方面， sPD 具有

不同于初生 PD 的特殊能力 。 Itaya 等[5J 的最

近报道第一次证实了这种观点， CMV 3a ]\伊:

GFP 不能定位于转基因烟草的幼叶或成熟叶

的表皮初生 PD 上，但当叶发育到某一阶段后，

能够启动 3a MP : GFP 在细胞间运输，并定位

于复杂的 sPD 上 。

在一些高度进化的被子植物花中，雌王军群

的形成常常涉及一些器官，如心皮原基的融合。

通过荧光黄的微注射实验和超微结构观察证实

了相接触的表皮细胞之间存在 sPD 并建立了

胞质连续性。 这种新形成的 PD 可能介导了雌

疏群发育中必要的信息分子(激素、蛋白质、

mRNA)的细胞间运输 [29.30 J 。 金鱼草花瓣和雄

恋的同一性( identity )是由 deficiens (def) 和

g Lobosa ( gLo ) 两个基因控制的[31 J o DEF 和

GLO蛋白质的胞间运输方式类似于 KNl 蛋

白 : 在内层 (L2 、 L3 层 ) DEF 或 GLO 的表达不

仅可以恢复 L2 ， L3 层花瓣的同一性，同时也可

以恢复仍为同源异形基因突变的Ll层。 至于

DEF，它的运输具有极性 : Ll 层回复突变不能

拯救 L2 、 L3 层花瓣的同一性[32J 。 另外，这些

蛋白质在同一层细胞之间 的运输很受限制，

Perba l 等 [32 J推测这可能是由于Ll和 L2 层之

间的 sPO 允许这种运输，而同一细胞层之间的

初生 PO 限制这种运输的结果。 通过 sPO 实现

象 KNl 、 DEF、 GLO 等一系列转录因子的胞间

运输，很可能是植物调节发育、生理及其与环境

之间作用的重要手段之一，最近 Lucas 等 [ 1.33 J

针对这种现象设计了一个植物发育的超细胞控

制 (suprace ll u l ar control )模型 。
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筛管和伴胞间复杂的 sPD 形成，不仅与它

们在有机物运输上的协同作用密切相关，最近

还发现它们能够促进大分子物质在胞质的转运

及远距离运输[3 ， 1 4 ， 34 ] 。 在许多植物的韧皮部

上发现了韧皮凝集素 PP2和韧皮蛋白 PPl 的

存在。通过原位杂交和免疫细胞化学实验表

明，它们定位在筛管和伴胞上，而其 mRNA 仅

仅在伴胞上发现[35 - 37 ] 。 在烟草 、马铃薯、番茄

的筛管质膜上发现了叶煎糖转运蛋白 SUT1 ，

但是 ，可能在伴胞上合成的 SUTl mRNA 能定

位在筛管上并与 PD 联系在一起[38] 。 这些报

道暗示着 PPl ~ PP2 ~ SUTl ~ SUTl mRNA 可以

通过 sPD从伴胞向筛管进行运输。

3. sPD 与病毒感染

由于能够允许通过 PD 物质的最大孔径远

小于植物病毒的最小侵染单位病毒粒子和病毒

核酸 ， 因而在感染过程中 ，植物病毒的运动蛋白

(MP)通常与 PD 结合改变它的结构，并增加通

透性，有的能形成一种简单的 sPD: 链样管消

失 ，细胞壁或 PD 向外突起形成一个大的中央

腔[39] 。 利用 MP 的这种特性，构建一系列融合

基因，来研究大分子物质(核酸、蛋白质)的胞间

运输机制 ， 现在已经取得了一些有意义的结
果[ 3 ， 5 ， 40 ] 。

四、展望

尽管 sPD 的发现已有很长一段时间，并且

最近的一些研究也取得了不少突破[6 ， l93 1 ] ，但

要真正解决 sPD 形成的机制还有许多工作要

做，如 (l ) . sPD 形成过程中 ，同源或异源细胞之

间的信号识别; (2 ) 除纤维素酶以外，其他参与

酶的起源、转运问题 ; (3). 相关酶的表达是如何

调控的等。

鉴于 sPD 的形成是为了满足植物发育中

的特定阶段重要的特异大分子物质转运的需

要 ， 因而弄清楚细胞间转运的蛋白质和 RNA

性质、及其胞间运输机制和在细胞中如何发挥

作用 ， 将有助于对植物体发育和作用的认识。

从实际角度看 ， 了解胞间蛋白质 、RNA 的运输

机制可以人为地定向改变植物胞间通讯，从而

特异改善植物的某些行为表现，如开花、碳分配

和抗病，甚至有用的生物产物形成等。

摘要

作为高等植物细胞间的细胞器，胞间连丝

(PD)有两种基本形成方式:初生形成和次生形

成。 除了能保持相邻细胞之间的胞质连续性

外，近年来次生胞间连丝的形成被认为是为了

满足植物生长发育某些阶段特殊功能的需要 ，

而引起许多研究者的高度关注。 本文从生物发

生、结构 、形成机制及特殊功能等方面综述了有

关次生胞间连丝研究的新进展。
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不定根的形态发生与调节机制

李小方汤章城何玉科

(中国科学院上海植物生理生态研究所 上海 200032) 

植物的根有两种，一种是来源于胚的胚生

根(Embryotic r∞t) ，它是植株形成强大根系的

基础;另一种是不定根 (Adventit ious r，∞t) ，它

不按正常时序发生，且出现在非正常的位置(如

茎、叶) 。 大多数情况下 ， 不定根的发生是由于

植物器官受伤或激素、病原微生物等外界因素

的剌激，因此表现为植物的再生反应 。

不定根的发生扩大了植物的根系，使植物

和细胞具有了再生能力 ，在植物器官杆插和组

织培养中广泛使用，因此，不定根发生的生物学

研究是发育生物学的重要领域，它不仅有助于

阐明调节植物生长发育的机制 ，而且会促进许

多优良品种的营养繁殖，对农 、林与园艺业的发

展具有不可估量的价值。

L9 世纪开始 ，人们一直试图寻找特异性的

不定根形成物质。 30 年代，发现生长素能促进

不定根形成，认为是形成根的激素。 随后大量

的研究均围绕着生长素及其代谢与不定根发生

之间的关系 。 尽管有无数的研究证明生长素对

多种植物的不定根形成有关键作用，但对于一

些物种，尤其长年生木本植物，用生长素处理并

不能使之产生不定根，因此生长素并不是不定

根形成的唯一的决定者。 于是人们对不定根发

生过程中的非生长素的生化及分子标志作了相

当的研究，也有研究者从组织解剖结构上来探

索控制不定根发生的机制。 近年来，随着分子

生物学与基因工程的飞速发展，在基因水平上

已开始探讨不定根的形成，井且前景令人看好。

一、生长素、生长素代谢

与不定根发生

不定根的发生从根原基的分化开始。 不定

根的原基分为三类，即形成于原位(川 situ) 的

根原基，向着插条基部但不是在原初细胞分裂
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