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转录因子的胞间移动在植物生长发育中的作用
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摘　 要: 多细胞生物体的生长发育依赖于细胞和细胞之间物质的交流和信号的传递ꎮ 细胞命运的特化受到来自旁

临细胞信息的调控ꎮ 作为细胞－细胞通讯方式之一的蛋白质胞间运输广泛的存在于植物各种发育过程中ꎮ 本文总

结了近年来有关植物重要发育调控转录因子在细胞间移动的研究进展ꎬ 综述了这些因子移动的细胞学基础和分

子调控模型ꎬ 并对今后蛋白胞间移动研究面临的挑战和需引入的新技术手段进行了展望ꎮ
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　 　 不同细胞类型的特化是多细胞生物的基本特

征ꎮ 多细胞生物的生长和发育依赖于不同细胞类型

之间物质和信息的交换ꎬ 也就是所谓的细胞－细胞

通讯(ｃｅｌｌ－ｃｅｌｌ ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎ)ꎮ 与动物不一样ꎬ
植物绝大部分的器官形成都是胚后进行的ꎻ 此外ꎬ
植物细胞通过刚性的细胞壁联合在一起ꎬ 具有相对

确定的位置ꎮ 这两方面的特征决定了植物比动物更

加依赖细胞间的通讯来整合外界环境因素和内源信

号ꎬ 协调机体的生长和发育ꎮ 蛋白质移动介导的胞

间通讯方式在细胞命运决定中发挥了非常重要的作

用ꎮ 迄今为止ꎬ 在模式植物拟南芥 (Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ(Ｌ.)Ｈｅｙｎｈ.)和玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)中鉴定

到一些能在胞间转运且调控发育模式建成的关键转

录因子ꎬ 如: 玉米中维持茎顶端分生组织( ｓｈｏｏｔ
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ａｐｉｃａｌ ｍｅｒｉｓｔｅｍꎬ ＳＡＭ) 的转录因子 ＫＮＯＴＴＥＤ１
(ＫＮ１) [１] 及其在拟南芥中的同源蛋白 ＳＨＯＯＴ
ＭＥＲＩＳＴＥＭＬＥＳＳ( ＳＴＭ) [２]、 根毛细胞决定因子

ＣＡＰＲＩＣＥ( ＣＰＣ ) [３]、 花 序 分 生 组 织 决 定 因 子

ＬＥＡＦＹ(ＬＦＹ) [４]、 内皮层分化因子 ＳＨＯＲＴ ＲＯＯＴ
(ＳＨＲ) [５] 以及茎尖 /根尖干细胞关键决定因子

ＷＵＳＣＨＥＬ(ＷＵＳ) [６]和 ＷＵＳＣＨＥＬ ＲＥＬＡＴＥＤ ＨＯ￣
ＭＯＢＯＸ ５(ＷＯＸ５) [７] 等ꎮ 本文回顾了近年来这些

可移动的转录因子的研究进展ꎬ 阐述了植物转录因

子胞间运输的细胞学和分子机制ꎮ 最后ꎬ 我们也总

结了该领域亟待解决的重要问题并对未来的研究方

向进行了展望ꎮ

１　 胞间连丝和共质体运输

目前普遍认为转录因子是通过胞间连丝进行移

动的ꎮ 胞间连丝(ｐｌａｓｍｏｄｅｓｍａꎬ ＰＤ)是植物为了

克服细胞壁对细胞间通讯的物理障碍而进化出的连

接相邻细胞的特殊通道[８]ꎮ ＰＤ 外部界限由相邻细

胞间的质膜决定[９]ꎮ ＰＤ 的轴心被称为连丝微

管[１０]ꎬ 由压缩的内质网组成ꎮ 连丝微管和细胞质

膜之间的区域是细胞质套ꎬ 是分子从一个细胞传递

到另一个细胞的主要通道[１１]ꎮ 通过 ＰＤ 将几乎所

有植物细胞的细胞质连接起来ꎬ 形成共质体ꎬ 允许

大分子的选择性通过[１２]ꎮ 已经提出了两种穿过胞

间连丝的运动模式ꎬ 非靶向运输与靶向运输ꎮ 非靶

向运输主要是以扩散的形式通过 ＰＤꎬ 可溶性蛋白

的分子量需小于分子大小排除限( ｓｉｚｅ ｅｘｃｌｕｓｉｏｎ
ｌｉｍｉｔꎬ ＳＥＬ)ꎬ 被动地通过细胞质套ꎮ 而靶向运动

的蛋白质被认为直接与 ＰＤ 相互作用以增加细胞质

套的 ＳＥＬꎬ 从而促进其自身的运输[９]ꎮ

２　 ＫＮ１ 和 ＳＴＭ维持植物顶端分生组织

植物茎端分生组织是地上部分顶端一个凸起的

穹顶结构ꎬ 其中包括了一群拥有不同分化潜力的干

细胞ꎬ 是植物器官形成的源泉[１３]ꎮ 针对 ＳＡＭ 细胞

不同的分裂速率和致密程度可以从径向上分为中央

区(ｃｅｎｔｒａｌ ｚｏｎｅꎬ ＣＺ)、 周缘区(ｐｅｒｉｐｈｅｒａｌ ｚｏｎｅꎬ
ＰＺ)、 肋状区( ｒｉｂ ｚｏｎｅꎬ ＲＺ) ３ 个部分[１４]ꎮ 侧器

官来自周缘区的细胞ꎬ 而茎组织则来自肋状区的细

胞ꎮ 中央区是干细胞的贮存器ꎬ 它补充周缘区和肋

骨区ꎬ 并维持中央区的完整性ꎮ 这些区域差异除了

在分裂频率上的具体区别ꎬ 也表现在细胞分裂的极

性模式上ꎮ 根据细胞的层状分布可以将 ＳＡＭ 划分

为原套和原体两部分ꎮ 原套由最外层的表皮细胞

(Ｌ１ 层)和下方的表皮细胞(Ｌ２ 层)构成ꎮ 在原套

下面是原体ꎬ 由多层细胞构成(Ｌ３ 层) [１５]ꎮ
玉米的 ＫＮ１ 是植物中第一个被鉴定的可胞间

移动的转录因子ꎮ ＫＮ１ 含有一个典型的同源异型

结构域 ( ｈｏｍｅｏｄｏｍａｉｎꎬ ＨＤ)ꎮ 通过对比分析其

ｍＲＮＡ 和蛋白质的分布模式ꎬ 发现 ＫＮ１ 蛋白能从

ＳＡＭ 的 Ｌ２ 层向 Ｌ１ 层细胞移动ꎮ 位于 ＨＤ 中的细

胞核定位信号(ｎｕｃｌｅａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｓｉｇｎａｌꎬ ＮＬＳ)
是 ＫＮ１ 自身蛋白移动所必需的[１]ꎮ 此外ꎬ 注射烟

草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ.)瞬时表达的实验结果还

显示 ＫＮ１ 很可能也可以促进自身 ｍＲＮＡ 在细胞间

移动[１]ꎮ 与 ＫＮ１ 相类似ꎬ 拟南芥中的同源蛋白

ＳＴＭ 也具有胞间移动的能力[２ꎬ１６]ꎮ 然而由于 ＳＴＭ
的 ｍＲＮＡ 表达在整个 ＳＡＭ 细胞中ꎬ 其蛋白是否

在生理状态下真正跨细胞移动及其移动是否是维

持 ＳＡＭ 活性所必需的还有待更严格的证明ꎮ 通

过正向遗传筛选的研究手段ꎬ 研究者鉴定出Ⅱ型

分子伴侣蛋白 ＣＨＡＰＥＲＯＮＩＮ ＣＯＮＴＡＩＮＩＮＧ ＴＣＰ１ ８
(ＣＣＴ８)ꎮ 它能与 ＳＴＭ 形成蛋白复合体ꎬ 进而帮助

ＳＴＭ 的胞间转运ꎬ 维持了 ＳＡＭ 的正常发育[１７]ꎮ

３　 ＷＵＳ / ＷＯＸ５ 控制植物干细胞多能性

作为 ＷＯＸ 基因家族的奠基成员 ＷＵＳꎬ 它是

专一性的表达在位于中心区下部的一类细胞ꎬ 这一

表达区域也被称之为组织中心(ｏｒｇａｎｉｚｉｎｇ ｃｅｎｔｅｒꎬ
ＯＣ) [１８]ꎮ ＷＵＳ 基因突变后ꎬ 干细胞不能自我更新

和维持ꎬ 导致侧生器官原基的起始得不到足够的细

胞供给ꎬ 进而使叶片不能正常生长[１９]ꎮ 异位表达

则会抑制细胞的分化进程ꎬ 造成干细胞异常增殖ꎬ
甚至分生组织的从头再生[２０ꎬ ２１]ꎮ 这些研究表明ꎬ
ＷＵＳ 是茎尖干细胞多能性决定的主调控器(ｍａｓ￣
ｔｅｒ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ)ꎮ 自 ＷＵＳ 基因克隆以来ꎬ 数十年中

大部分关于植物茎尖干细胞的研究都围绕 ＷＵＳ 展

开ꎮ 遗传和分子的证据表明ꎬ ＷＵＳ 以非细胞自主

性的方式维持了中心区干细胞的未分化属性ꎬ 同时

促进了 ＣＬＡＶＡＴＡ３(ＣＬＶ３)基因的表达ꎮ 中心区表

达的 ＣＬＶ３ 多肽经翻译后的加工修饰形成成熟的小

肽ꎬ 与 ＣＬＡＶＡＴＡ１ 为主要受体的蛋白复合体结合

后激活下游信号传导途径ꎬ 最后抑制 ＷＵＳ 在 ＯＣ
区的表达ꎮ 这一 ＷＵＳ￣ＣＬＶ 负反馈调节环平衡了茎
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尖干细胞的分裂和分化ꎬ 确保了干细胞群始终处于

一个相对稳定的状态[２０ꎬ ２２]ꎮ 通过比对ＷＵＳ ｍＲＮＡ
和蛋白质分布模式ꎬ 研究者发现 ＷＵＳ 蛋白能从组

织中心移动到顶部干细胞区域并且直接结合于

ＣＬＶ３ 的启动子区ꎬ 激活 ＣＬＶ３ 的表达ꎮ 转基因遗

传互补实验证实了 ＷＵＳ 的移动对干细胞的维持是

必需的[６]ꎮ ＷＵＳ 在细胞间的移动很好的解释了早

期提出的 ＷＵＳ 特化干细胞的非细胞自主性机制ꎮ
随后ꎬ ＷＵＳ 胞间移动这一现象也被另外一研究小

组独立证实[２３]ꎮ 同时ꎬ 该小组通过遗传操作减小

ＣＬＶ３ 表达区域的胞间连丝的孔径ꎬ 在 ＣＺ 区就检

测不到 ＷＵＳ￣ＧＦＰ 融合蛋白ꎮ 这说明 ＷＵＳ 蛋白很

可能也是通过胞间连丝在细胞间进行移动的ꎮ 此

外ꎬ 该小组还发现 ＷＵＳ 的 ＨＤ 是 ＷＵＳ 移动必需

的ꎬ 而中间一段非保守区可以限制 ＷＵＳ 蛋白的移

动范围ꎮ 这段非保守区恰好也是 ＷＵＳ 形成同源二

聚体所必需的ꎮ 因此ꎬ 研究者推测高浓度条件下

ＷＵＳ 形成二聚体ꎬ 促进 ＷＵＳ 蛋白的转运[２３]ꎮ 通

过体外生化和体内荧光成像实验发现ꎬ ＷＵＳ 蛋白

不同的结构域对其核￣质分布、 ＤＮＡ 依赖的同源二

聚化以及蛋白稳定性都有重要的调控作用ꎮ 这种

利用同一个结构域同时控制自身蛋白浓度和转录

功能的性质ꎬ 可能对 ＷＵＳ 调节干细胞基因互作

网络提供了更高的稳健性[２４] ꎮ 在干细胞稳态维持

过程中ꎬ 细胞分裂素被报道也可以作用于那些控

制 ＷＵＳ 蛋白核－质分布和转录调节的结构域ꎬ 从

而稳定 ＷＵＳ[２５]ꎮ 总之ꎬ ＷＵＳ 蛋白的亚细胞定位

和通过胞间连丝转运形成的组织区域分布对其维持

茎尖干细胞稳态是非常重要的ꎮ ＷＵＳ 蛋白在胞内

和胞外的动态分布既取决于其本身结构域的特征ꎬ
也受控于外部与之直接相互作用的蛋白因子ꎮ 近期

报道了 ＳＡＭ 维持因子 ＳＴＭ 可以和 ＷＵＳ 直接互作

共同调控干细胞的多能性[２６]ꎮ 考虑到 ＳＴＭ 在胞间

移动的特性ꎬ 它也有可能参与 ＷＵＳ 的移动过程ꎬ
这需要后续的研究提供证据ꎮ

ＷＯＸ５ 与 ＷＵＳ 同属 ＷＯＸ 转录因子家族ꎬ 它

专一 性 地 表 达 在 静 止 中 心 ( ｑｕｉｅｓｃｅｎｔ ｃｅｎｔｅｒꎬ
ＱＣ)细胞中ꎮ 拟南芥 ｗｏｘ５ 突变体中小柱干细胞

(ｃｏｌｕｍｅｌｌａ ｓｔｅｍ ｃｅｌｌꎬ ＣＳＣ)不能正常维持ꎬ 过早

分化为含有淀粉粒的小柱细胞 ( ｃｏｌｕｍｅｌｌａ ｃｅｌｌꎬ
ＣＣ) [２７]ꎮ ｗｏｘ５ 与其它干细胞因子突变体如ｐｌｅ￣
ｔｈｏｒａ、 ｓｈｒ 和 ｓｃｒ 等组成多突变后ꎬ 干细胞缺失的

表型进一步增强[２８]ꎮ 相反ꎬ 如果在高度分化的小

柱细胞中表达 ＷＯＸ５ꎬ 小柱细胞则可被重编程成为

未分化的小柱干细胞[７]ꎮ 这些证据表明 ＷＯＸ５ 是

维持根尖干细胞多能性的关键因子ꎮ 与 ＷＵＳ 类

似ꎬ ＷＯＸ５ 蛋白也具有细胞间移动的能力ꎬ 能从

ＱＣ 移动到小柱干细胞中ꎮ 在干细胞中 ＷＯＸ５ 招募

ＴＯＰＬＥＳＳ￣Ｈｉｓｔｏｎｅ Ｄｅａｃｅｔｙｌａｓｅ １９(ＴＰＬ￣ＨＡＤ １９)
复合体ꎬ 通过改变所结合的 ＤＮＡ 区段的染色质性

质ꎬ 抑制下游基因如促分化因子 ＣＹＣＬＩＮＧ ＤＯＦ
ＦＡＣＴＯＲ ４ (ＣＤＦ ４)的表达ꎬ 进而维持干细胞的未

分化状态[７]ꎮ ＷＯＸ５ 蛋白移动的发现也在一定程

度上解释了 ２０ 年前提出的维持干细胞的 ＱＣ 信号

本质ꎮ

４　 ＳＨＲ在根中特化内皮层的细胞命运

目前在胞间转运蛋白中ꎬ 拟南芥 ＧＲＡＳ 转录

因子家族成员 ＳＨＲ 的移动机制研究相对较为深入ꎮ
ＳＨＲ 表达在中柱中ꎬ 其蛋白质通过胞间连丝移动

到相邻的内皮层及根的静止中心细胞中[２９ꎬ ３０]ꎮ 在

内皮层细胞中 ＳＨＲ 直接激活另外一个 ＧＲＡＳ 转录

因子 ＳＣＡＲＣＲＯＷ(ＳＣＲ)的表达ꎬ 二者以蛋白复合

体的形式共同调节下游基因互作网络ꎬ 从而特化了

内皮层细胞的命运(图 １)ꎮ 此外ꎬ ＳＣＲ 与 ＳＨＲ 的

结合也阻止了 ＳＨＲ 进一步向皮层细胞移动ꎬ 确保

了皮 层 细 胞 不 受 ＳＨＲ 的 影 响[２９]ꎮ ＪＡＣＫＤＡＷ
(ＪＫＤ)基因突变后ꎬ ＳＨＲ 蛋白移动更远ꎬ 到达更

外层的细胞ꎬ 启动额外的一次平周分裂ꎬ 产生 ３ 个

类似皮层细胞的细胞层[３１]ꎮ 这也表明 ＳＨＲ 的移动

受到 ＳＣＲ 与 ＪＫＤ 的限制ꎮ 此外ꎬ 研究还发现

ＳＨＲ￣ＳＣＲ 复合体会调节 Ｃ２Ｈ２ 锌指结构域转录因

子 ＪＫＤ 和 ＭＡＧＰＩＥ(ＭＧＰ)的表达ꎬ 四者形成复合

体在核内聚集来指定 ＳＨＲ￣ＳＣＲ 的作用范围[３１]ꎮ
最近ꎬ 国内研究小组在豆科植物蒺藜苜蓿(Ｍｅｄｉ￣
ｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ Ｇａｅｒｔｎ.)中发现ꎬ ＳＨＲ 的同源蛋

白 ＭｔＳＨＲ 由于一小段多肽区域的变异导致其能突

破内皮层的限制移动到皮层细胞中ꎬ 与皮层中的

ＭｔＳＣＲ 共同启动干细胞程序ꎬ 赋予了豆科植物皮

层细胞形成固氮根瘤的潜能[３２]ꎮ 这些年来对 ＳＨＲ
移动机制的研究发现ꎬ 细胞器内吞体(ｅｎｄｏｓｏｍｅ)
和细胞骨架微管(ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ)都能促进 ＳＨＲ 的移

动[３３]ꎮ 这表明 ＳＨＲ 在胞内的转运受到比较严格的

调控ꎮ 通过筛选 ＳＨＲ 的互作蛋白ꎬ 研究者鉴定到
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ＳＨＲ 从中柱细胞通过胞间连丝移动到内皮层细胞ꎬ 激活下游基因 ＳＣＲ 的表达ꎮ 表达的 ＳＣＲ 与 ＳＨＲ 形成复
合体ꎬ 将 ＳＨＲ 限制在细胞核内ꎬ 阻止 ＳＨＲ 的移动ꎮ
ＳＨＲ ｍｏｖｅｓ ｆｒｏｍ ｓｔｅｌｅ ｃｅｌｌｓ ｔｏ ｃｏｒｔｅｘ ｃｅｌｌｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ＰＤ ａｎｄ ａｃｔｉｖａｔｅｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｄｏｗｎｓｔｒｅａｍ ｇｅｎｅ ＳＣＲ.
ＳＣＲ ｆｏｒｍｓ ａ ｃｏｍｐｌｅｘ ｗｉｔｈ ＳＨＲꎬ ｗｈｉｃｈ ｒｅｓｔｒｉｃｔｓ ＳＨＲ ｉｎ ｔｈｅ ｎｕｃｌｅｕｓ ａｎｄ ｐｒｅｖｅｎｔｓ ＳＨＲ ｆｒｏｍ ｍｏｖｉｎｇ.

图 １　 ＳＨＲ移动示意图
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｏｆ ＳＨＲ ｍｏｖｅｍｅｎｔ

一个含 ＨＥＡＴ 结构域的蛋白 ＳＨＯＲＴ￣ＲＯＯＴ ＩＮＴＥＲ￣
ＡＣＴＩＮＧ ＥＭＢＲＹＯＮＩＣ ＬＥＴＨＡＬ (ＳＩＥＬ)ꎮ ＳＩＥＬ 定

位于细胞核和内吞体中ꎬ 能促进 ＳＨＲ 的胞间转

运[３４]ꎮ 最近ꎬ 一种植物特有的驱动蛋白 ＫＩＮＥＳＩＮ
Ｇ(ＫｉｎＧ) 被报道能与 ＳＩＥＬ 直接结合ꎬ 帮助了

ＳＩＥＬ￣ＳＨＲ 复合物在胞内和胞间的移动[３５]ꎮ 这些调

节 ＳＨＲ 移动的分子机制是否适用于其它蛋白的转

运还需要进一步的研究证实ꎮ

５　 ＬＦＹ与 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 基因调控花的发育

ＬＦＹ 是重要的花分生组织识别蛋白ꎬ 它可以移

动到相邻细胞激活下游基因的表达[３６]ꎮ 在 ｌｆｙ 的突

变体中ꎬ 部分花原基被错误发育成花芽ꎬ 表明 ＬＦＹ
在花原基命运决定过程中起到了重要作用[３７]ꎮ
ＬＦＹ 的 ｍＲＮＡ 在幼嫩的花原基中均有表达[３７]ꎬ 但

用花原基 Ｌ１ 层特异的启动子驱动其表达时ꎬ 能在

整个花原基中检测到蛋白的存在ꎬ 这表明 ＬＦＹ 能

够在花内移动[３６]ꎮ 截短实验未能发现 ＬＦＹ 中存在

特定的运动信号ꎬ 暗示 ＬＦＹ 的移动可能是非靶向

的ꎮ 通过构建并观察 ＧＦＰ 与 ＬＦＹ 融合蛋白ꎬ 发现

融合蛋白移动能力降低ꎬ 且更偏向于顶端￣基部运

动ꎬ 横向运动较为困难ꎮ 融合蛋白也无法完全回复

突变体表型ꎬ 暗示 ＬＦＹ 蛋白的运动对于花原基的

建立是必须的ꎬ 但不排除是由于 ＧＦＰ 使它转录调

控能力减弱导致[３８]ꎮ Ｗｉｎｔｅｒ 等[３９] 发现 ｌｆｙ 突变体

中胼胝质产量和对病原体的抗性增加ꎮ 由于 ＬＦＹ

在整个 ＳＡＭ 中是被动移动的ꎬ ＬＦＹ 减少胼胝质的

能力可能有助于其自身的移动ꎮ
在拟南芥中ꎬ ＡＧＡＭＯＵＳ (ＡＧ) 属于 ＭＡＤＳ￣

ｂｏｘ Ｃ 类基因ꎬ 控制着雄蕊和心皮的特化以及花分

生组织[４０ꎬ ４１]ꎮ ＡＧ 可以通过 ＰＤ 从花分生组织的

Ｌ１ 层细胞到 Ｌ２ / Ｌ３ 层ꎮ 在 Ｌ１ 层表达 ＡＧ 蛋白ꎬ 能

够完全回复 ａｇ 突变体的表型ꎬ 显示了它在花器官

模式形成和花决定中的非细胞自主功能[４２]ꎮ 在金

鱼 草 ( Ａｎｔｉｒｒｈｉｎｕｍ ｍａｊｕｓ Ｌ.) 中ꎬ ＤＥＦＩＣＩＥＮＳ
(ＤＥＦ)与 ＧＬＯＢＯＳＡ(ＧＬＯ)均属于 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ Ｂ
型基因ꎬ 两者形成异源二聚体共同调控花瓣与雄蕊

的发育[４３]ꎮ 两者均表现出受调节的移动能力ꎬ 其

中 ＤＥＦ 的运动是极性的ꎬ 沿着从内层到表皮细胞

层的方向移动[４４]ꎮ

６　 ＣＰＣ调控根毛细胞的发育

根毛是根表皮细胞的管状突起ꎬ 由根的成熟区

形成的生毛细胞衍生而来ꎮ 根表皮上ꎬ 生毛细胞与

非毛细胞交替排列ꎬ 根毛细胞的命运决定与其细胞

位置紧密相关ꎮ 与两个皮质细胞接触的表皮细胞

(Ｈ 位)ꎬ 将发育成根毛细胞ꎻ 仅与一个皮质细胞

接触的表皮细胞(Ｎ 位)ꎬ 则发育为非毛细胞[４５]ꎮ
在根毛细胞命运决定过程中ꎬ 移动转录因子 ＣＰＣ
发挥了重要作用ꎮ

ＣＰＣ 编码一个小的 ＭＹＢ 蛋白ꎬ 是一个促毛因

子ꎮ ＣＰＣ 和两个 ＣＰＣ 相关基因 ＴＲＩＰＴＹＣＨＯＮ
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(ＴＲＹ)和 ＥＮＨＡＮＣＥＲ ＯＦ ＴＲＹ ＡＮＤ ＣＰＣ １(ＥＴＣ１)
以部分冗余的方式指定毛细胞的命运ꎮ 在 ｃｐｃ 突

变体的根表皮中ꎬ 许多 Ｈ 位细胞分化为非毛细胞

而不是毛细胞ꎬ ＴＲＹ 或 ＥＴＣ１ 突变后增强了 ｃｐｃ
的表型ꎮ 但 ＣＰＣ 的转录发生在 Ｎ 位细胞ꎬ 同为

ＭＹＢ 转录因子的 ＷＡＲＥ￣ＷＯＬＦ(ＷＥＲ)在 Ｎ 位激活

ＣＰＣ 和 ＧＬＡＢＲＡ２(ＧＬ２)的表达[４６]ꎬ ＧＬ２ 是非毛

细胞命运决定所必须的[４７]ꎮ ＣＰＣ 蛋白会以浓度依

赖性的方式通过 ＰＤ 向 Ｈ 位转运[４８] ꎬ 在 Ｈ 位抑

制 ＷＥＲ 与 ＧＬ２ 的表达ꎬ 决定 Ｈ 位发育为根毛ꎮ
ＷＥＲ、 ＣＰＣ 和 ＧＬ２ 基因之间的负反馈调节通路ꎬ
决定了根毛细胞与非根毛细胞命运的差异[４６] ꎮ 通

过 ＣＰＣ 蛋白质截短实验ꎬ 发现 Ｎ￣末端区域和

Ｍｙｂ 结构域对其运动能力十分重要ꎮ Ｍｙｂ 结构域

中的 Ｗ７６ 和 Ｍ７８ 对靶向转运至关重要ꎬ 并且

Ｗ７６ 调控了蛋白质的核内积累[３]ꎮ ＣＰＣ 的运动受

到受体样激酶 ＳＣＲＡＭＢＬＥＤ (ＳＣＭ) 和跨膜蛋白

ＱＵＩＲＫＹ(ＱＫＹ)的调控ꎮ ＱＫＹ 与 ＳＣＭ 都优先在 Ｈ
位积累ꎬ ＱＫＹ 通过稳定质膜上的 ＳＣＭ 蛋白来调节

ＣＰＣ 在表皮细胞间的运动[４９]ꎮ 此外ꎬ ＣＰＣ 蛋白在

表皮细胞中的运动并不是单向的ꎬ 在 Ｈ 位细胞中

高表达的 ＣＰＣ 蛋白能从 Ｈ 位移动到 Ｎ 位细胞ꎬ 暗

示着 ＣＰＣ 蛋白的移动方向主要是由其表达水平决

定的[４９]ꎮ 在野生型中ꎬ ＣＰＣ 的转录不仅发生在 Ｎ

位细胞ꎬ 也发生在中柱细胞中ꎮ Ｋｕｒａｔａ 等[３] 发现ꎬ
中柱特异表达的 ＣＰＣ 蛋白不能从中柱移动到内皮

层ꎬ 表明 ＣＰＣ 的移动是具有组织特异性的ꎮ 此外ꎬ
ＣＰＣ 蛋白还存在一种核捕获机制ꎬ ＥＮＨＡＮＣＥＲ
ＯＦ ＧＬＡＢＲＡ３(ＥＧＬ３)能够将 Ｈ 位细胞中的 ＣＰＣ￣
ＧＦＰ 优先汇集在细胞核中[４９]ꎮ 表 １ 列举了本研究

总结的植物发育过程中重要的可移动转录因子ꎮ

７　 总结和展望

在过去的几十年中ꎬ 对模式生物特别是拟南芥

转录因子移动的研究逐渐深入ꎮ 首先ꎬ 大量的证据

表明转录因子胞间移动在细胞命运决定和发育模式

建成中有非常重要的作用ꎻ 其次ꎬ 这种移动受到严

格的时空调控ꎮ 蛋白质在胞内的运输与内膜系统以

及细胞骨架都有很紧密的关系ꎮ 胞间连丝是胞间转

运的通道ꎬ 其孔径大小排除机制也决定了蛋白质运

输选择的特异性ꎮ 尽管我们对蛋白质胞间短距离运

输机制的认识有了很大的进步ꎬ 然而还有一些基本

的问题亟待回答ꎮ 诸如: 可移动的蛋白质是否存在

通用的特征从而决定其运动能力? 蛋白质在胞内的

转运途径及相关调控机制是什么? 可移动因子到达

目的细胞后ꎬ 是什么机制限制了其被进一步转运?
胞间移动介导的蛋白质分布动态如何决定区域内细

胞的命运和协作等ꎮ 此外ꎬ 研究蛋白质移动还有待

表 １　 植物发育过程中重要的可移动转录因子
Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｍｏｂｉｌｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

转录因子
Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

表达区域
Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ

主要功能
Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

ＫＮＯＴＴＥＤ１(ＫＮ１) 茎尖分生区 第一个被发现可以移动的转录因子ꎬ其蛋白在 ＳＡＭ 中从 Ｌ２ 移动到 Ｌ１ [１]

ＳＨＯＯＴ ＭＥＲＩＳＴＥＭＬＥＳＳ
(ＳＴＭ) 茎尖分生区

维持茎尖分生区稳态ꎬ全局性表达ꎬ其蛋白可以移动ꎬ但移动的功能还有
待研究

[２]

ＷＵＳＣＥＬ(ＷＵＳ) 茎尖分生区 ＷＵＳ 从 ＯＣ 移动到 ＣＺꎬ调控下游基因 ＣＬＶ３ 的表达ꎬ维持干细胞稳态 [６ꎬ ２３]

ＷＵＳＣＨＥＬ ＲＥＬＡＴＥＤ
ＨＯＭＯＢＯＸ ５(ＷＯＸ５) 根尖分生区 ＷＯＸ５ 蛋白从 ＱＣ 移动到 ＣＳＣꎬ特化 ＣＳＣ 细胞命运 [７]

ＳＨＯＲＴ ＲＯＯＴ(ＳＨＲ) 根中柱
ＳＨＲ 蛋白从中柱移动到内皮层细胞ꎬ与 ＳＣＲ 形成复合体调节下游基因
互作网络ꎬ从而特化内皮层细胞的命运

[２９]

ＬＥＡＦＹ(ＬＦＹ) 花原基 重要的花分生组织识别基因ꎬ其蛋白质的移动是花原基建立所必须的 [３６ꎬ ３７]

ＡＧＡＭＯＵＳ(ＡＧ) 花器官
控制着雄蕊和心皮的特化以及花分生组织的确定ꎬ其蛋白能够从 Ｌ１ 层
移动到 Ｌ２ / Ｌ３ [４２]

ＤＥＦＩＣＩＥＮＳ(ＤＥＦ)与
ＧＬＯＢＯＳＡ(ＧＬＯ) 花器官

两者形成异源二聚体共同调控花瓣与雄蕊的发育ꎬ两者均具有移动能力ꎬ
其中 ＤＥＦ 移动具有极性ꎬ沿着从内层到表皮细胞层的方向移动

[４４]

ＣＡＰＲＩＣＥ(ＣＰＣ) 表皮细胞
ＣＰＣ 蛋白从 Ｎ 移动到 Ｈ 位ꎬ在 Ｈ 位抑制 ＷＥＲ 与 ＧＬ２ 的表达ꎬ决定 Ｈ 位
特化为根毛

[４６]
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新技术的开发和应用ꎮ 例如ꎬ 单分子荧光成像是近

年来迅速发展的前沿技术ꎬ 对蛋白质在活细胞内的

实时监测ꎬ 将生命活动的细节呈现提高到新的维

度ꎮ 综合运用这些前沿技术以及经典的生化和细胞

学研究手段无疑将非常有助于我们进一步解析植物

发育过程中蛋白移动的分子细胞学基础及其调控

机制ꎮ
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