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摘要: 有效的细胞间交流对单细胞生物和多细胞生物的生存至关重要。因为植物细胞被包裹在坚硬的细胞壁内, 细胞质内

容物的直接胞间交流只能通过胞间连丝, 一种连接相邻细胞胞质的膜内衬纳米通道来实现。研究表明, 这种膜内衬胞间通

道在动物中有与之相似的通道纳米管。它们都能促进各种形式的大分子的交流, 同时也使一些病原物利用这些通道从一

个宿主细胞移动到另一个细胞。然而, 宿主免疫监督系统也已经进化出了多种策略去防止病原物对其利用。最近的一些

研究表明, 胞间连丝在植物的先天免疫反应中扮演着重要角色, 通过此种监督机制把胞间连丝与免疫信号转导通路融为一

体。本文主要讨论胞间连丝在细胞间物质交流过程中的调控机制。
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Tangl (1880)在一个多世纪以前发现了植物细

胞之间存在的连接, 通过常规显微镜, 他观察到了

植物细胞间的通道, 并假设它们是用作胞间物质

交流和运输的路径。基于现代电子显微镜成像技

术的应用, 已经表明, 在细胞分裂末期, 当胞质分

裂与细胞板形成时, 胞间连丝(plasmodesmata, PD)
亦随之发生, 这种随细胞分裂而出现胞间连丝的

过程称之为胞间连丝的初生形成或称作从头形成

(de novo) (初生PD) (Hepler 1982)。此外, 在胞质分

裂完成之后也可以形成次生PD, 胞间连丝的次生

形成可能是在某种酶的作用下完成的, 它们可以

横穿已有的细胞壁从头形成, 也可以由初生PD发

生次生的(结构和功能上)的变化转变而来(胡忠等

2011)。
PD允许小分子如离子、激素、光合产物以及

其他营养物质在质膜和内质网膜之间的胞质通道

通过。高等植物中的PD运输能力是能够被调控

的, 从而利于大分子物质如转录因子和RNAs的胞

间运输(Lucas和Lee 2004; Lee和Cui 2009)。有趣

的是, PD类似通道并不像人们长期以来认为的只

对植物系统是独一无二的, 研究进展表明类似PD
的膜内衬连接在动物体内同样存在, 被称为通道

纳米管(tunneling nanotubes, TNTs) (Rustom等 
2004), 并且TNTs和PD一样有着相似的大小和功能

(Baluska等2004)。
尽管远在100多年前人们就发现了PD, 但PD

的调控模式和作用机制仍然是一个活跃的研究领

域。越来越多的蛋白质已经被定位在PD或者部分

与PD相关。某些质膜定位类受体激酶(receptor- 
like kinase, RLK)和膜锚定蛋白也被发现与PD相关

(Brunkard等2013; Faulkner和Maule 2011)。研究发

现, 一些特异性的PD相关蛋白参与防御信号的转

导过程, 说明植物在抵御生物胁迫时, PD的调控是

与特异性的细胞信号转导通路整合在一起的 (Sager
和Lee 2014)。例如, PD定位蛋白PLASMODES-
MATA-LOCATED PROTEIN 5 (PDLP5)在PD通透

性的调节与水杨酸(salicylic acid, SA)信号通路之

间起到分子连接的作用(Vlot等2009)。另外, 植物

的基础抗性还需要其他信号转导通路的激活, 如
NO (nitric oxide) (Baudouin和Hancock 2013)和
H2O2 (Yoo和Huttenlocher 2009)信号通路。

过去几十年, 研究者们对植物病原菌侵染的

研究取得了长足进展。当植物病毒从一个细胞传

播到另一个细胞时, 病毒这种专性的寄生物只能

使用宿主生物体去复制它们的基因组。病毒基因

组/基因组编码产物和宿主细胞因子包括宿主转录

的、翻译的以及大分子的转运机构之间发生密切

的相互作用, 从而决定病毒侵染是否成功。对病

毒侵染寄主植物的研究发现, 病毒首先依靠一些

蛋白质通过PD完成局部细胞间的传播, 随后通过

维管系统实现长距离运输。具有突破性的发现就

是烟草花叶病毒(tobacco mosaic virus, TMV)编码

的30 kDa的运动蛋白(movement protein, MP)是病

毒完成胞间转运所必需的(Deom等1987), 且MP能
够修饰PD的孔径大小(Wolf等1989)。随后, 运动蛋
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白和其他的病毒蛋白被证明在许多病毒的细胞间

传播以及长距离运输过程中起到十分重要的作用

(Ding等1995; Rojas等1997), 表明病毒已经进化出

利用植物细胞结构的功能。

生长素(auxin)是一种重要的植物激素, 它在

植物生长发育的许多方面起作用。而PD对于维持

其浓度梯度具有重要作用(Jackson 2015)。
本文主要讨论了PD与动物中TNTs的相似

性、PD调控的策略以及涉及病毒发病机制的PD
调控机理。

1  膜内衬细胞质连接

1.1  胞间连丝

胞间连丝是特定的细胞间通道, 在植物体中

相邻细胞间建立了细胞质和内膜的连续性(Lucas
等2009; Burch-Smith等2011)。高等植物中已经进

化出一个复杂的PD结构(图1), 其中央包含一个连

接相邻细胞内质网(endoplasmic reticulum, ER)的
压缩膜质管, 即压缩内质网(apressed ER), 而质膜

构成了PD的外围。Ding等(1992)通过对烟草叶片

进行冰冻固定和冰冻置换处理, 利用高分辨率电

图1  胞间连丝模式图

Fig.1  The pattern diagram of plasmodesmata
A: 纵切; B: 横切。参考Kragler (2013)文献修改。

子显微镜观察了PD的超微结构, 发现一些球状蛋

白存在于压缩内质网和质膜之间的通道中, 蛋白

质颗粒的直径大约3 nm, 并假设颗粒之间可能由

一种叫做“辐” (spoke)的丝状物连接起来, 从而将

细胞质通道分割成8~10个微孔道, 微孔道的直径

为2~3 nm, 物质可经过这些微孔道进行胞间转

移。另外, 压缩内质网腔的直径似乎小于2 nm。

在完全分化的植物细胞间, 许多PD聚集形成纹孔

场(pit fields) (Faulkner等2008)。所以, 我们有理由

认为, PD在相邻细胞间建立了一个共质体(连续细

胞质基质)和膜质的三维立体网络(Kragler 2013)。
高等植物中的PD整体结构远比在绿色轮藻中

发现的PD更为复杂(Lee等2011b)。例如, 在轮藻

中, 纵切结果显示初生PD包含一个内部核心结构, 
尽管细胞内有大量的ER, 但这些ER只在极少数情

况下才与PD相关; 横切结果显示核心结构可能通

过“辐条状”的结构与质膜相连(Cook等1997)。一

些真菌如地丝内孢霉(Endomyces geotrichum)产生

的PD与高等植物PD的结构相似, 都有一个与内质

网相连接的内部核心结构(Kirk和Sinclair 1966)。
内孢霉除了产生隔膜(一种在真菌中更为典型的胞

质管道), 还能形成PD。遗憾的是, 迄今除了对它

们的超微结构特点有描述之外, 还没有进一步的

关于PD在这种真菌中的研究进展。许多丝状蓝藻

也能形成一种似乎比PD更为原始的胞质桥。

1.2  通道纳米管

存在于动物细胞间的连接最初是由Rustom等

(2004)在大鼠的肾上腺髓质瘤培养细胞(PC12)中
观察到的, 它们是50~200 nm宽的膜管, 被命名为

通道纳米管(TNTs, 也称为膜纳米管)。TNTs是由
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连接相邻细胞的高度动态的膜突起所形成的共质

体通道。通道纳米管内包含由丝状肌动蛋白(F-肌
动蛋白)形成的核心结构(Lee 2014), 这个F-肌动蛋

白核心不但作为通过TNTs的胞质货物转运系统发

挥作用, 在TNTs形成的初始阶段对于质膜的突起

也起到十分重要的作用。

1.3  胞间连丝与通道纳米管的相似性

PD和TNTs有一些共同的特点。首先, PD直径

的变化范围和TNTs差不多, 中央腔区域60~100 
nm。PD和TNTs的长度是高度可变的, 其长度能够

扩展到超过一个被连接细胞的直径(Kragler 2013)。
其次, PD和TNTs是分别存在于植物和动物体

内的胞间共质体通道。在植物体中, 所有早期的

不同细胞类型中的PD均已被观察到。在成熟的组

织中, 通过对PD的修饰可能会导致细胞间的连接

消失, 比如形成气孔的保卫细胞和表皮细胞之间

的连接。在植物维管组织中, PD被高度修饰或降

解分别构建韧皮部和木质部运输系统的特殊通

道。而在动物细胞培养物中, TNTs已被报导能够

在成纤维细胞、上皮细胞、免疫细胞(Davis和
Sowinski 2008; Gerdes和Carvalho 2008)、初级神

经元和星形胶质细胞(Wang和Gerdes 2012)间建立

连接。Pyrgaki等(2010)利用免疫荧光标记并辅以

激光共聚焦显微镜观察, 在小鼠角膜的树突状细

胞间以及小鼠胚胎的非神经外胚层细胞间也看到

了TNTs 。
第三, TNTs与PD在运输机制上也具有某些相

似性。如小的荧光示踪分子和绿色荧光蛋白(GFP)
能够通过PD和TNTs移动到相邻的细胞; 病毒在宿

主细胞间的运动也是通过PD和TNTs完成的(Sow-
inski等2008); 从表皮细胞到表皮毛细胞通过PD发

生的单向运输现象同样在培养的大鼠肾细胞间也

被观察到(Christensen等2009)。
综上所述, 我们推测一个缺乏细胞壁的植物

细胞也可能会构建一个类似于动物组织里边的结

构。事实上, 当拟南芥原生质体中加入病毒MP时, 
从原生质体的表面能够形成许多突起的管状结构

(Huang等2000)。尽管没有证据表明这些原生质体

的小管是否能够连接细胞, 但却表明它们与TNTs
极其相似。

2  大分子通过胞间连丝的运输

PD最为大家熟知的功能之一就是它们能够使

氨基酸和糖类等小分子营养物质进行胞间运输, 
然而已有研究表明, 像RNA和蛋白质等大分子物

质也能通过PD进行胞间转移(Lucas等2009; Hay-
wood等2002; Tilsner等2011; Kaido等2011)。通过

PD运动的蛋白通常被称为非细胞自主蛋白(non- 
cell-autonomous proteins, NCAPs)。已有证据表明, 
NCAPs通过与PD组分的相互作用来增加PD的通

透性(Haywood等2002)。如图2-A所示, 当PD处于

静息状态时, 只有小分子能够通过; 一般的PD扩张

可能通过去除胼胝质或通过蛋白质与微通道扩张/
SEL受体的结合而发生, 蛋白质通过PD扩散的能

力将受其本身的物理尺寸和微通道扩增程度的控

制; NCAPs的选择性运输涉及到NCAP伴侣复合体

与PD对接复合体的结合, 通过它们之间的相互作

用增大PD的通透性。在NCAP通过PD时, 自由扩

散到PD微通道中的其他分子也可以进入相邻细胞

的胞质中。当NCAP通过PD后使PD微通道又回到

静息状态(Lucas等2009)。已经证明, PD孔径的增

加使内源性RNA (包括mRNAs, 小RNA如miRNA
和siRNA)、蛋白质(包括转录因子等)和病毒基因

组等都能通过PD进行胞间转运 (Ding等1995; 
Lucas和Gilbertson 1994; Kragler等2000), 它们在植

物的生长、发育以及对环境的系统响应中发挥着

重要作用。

3  胞间连丝子域上分布着不同的蛋白质

如图2-B所示, PD上有许多不同的蛋白质。尽

管由于PD的纳米级尺寸对技术上要求很高, 但截

至目前, 一些与PD有关的蛋白质, 包括病毒的和寄

主本身的蛋白质, 已经被定位到PD的不同子域。

例如, TMV的MP和拟南芥中表达的PDLP5会在PD
的中央腔(central cavity)区域积累(Lee等2011a); 
PDLP1 (PD定位蛋白家族的另一位成员)和CRIN-
KLY4 (一个玉米的类受体激酶)沿着PD外膜分布

(Tian等2007)。PDLP1以一种未知的机制对PD的

通透性有负调控作用(Thomas等2008), CRINKLY4
对PD的功能是否有影响尚未知道。胞间连丝-胼
胝质结合蛋白(plasmodesmata callose binding pro-
teins, PDCBs)的成员位于质膜外表面, 但是优先在

PD颈区积累(Simpson等2009)。某些与PD相关的

β-1,3-葡聚糖酶(BGs)的成员, 如PdBGs也定位在PD
的颈区(Benitez-Alfonso等2013)。PdBG2和PDCB1
的超表达分别通过降解胼胝质促进PD通透性的增
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加和通过增加胼胝质的积累而降低PD的通透性

(Simpson等2009; Benitez-Alfonso等2013)。不同的

蛋白质在PD特定子域聚集的事实表明, 胞间连丝的

不同子域代表着PD功能上和结构上的不同。

值得注意的是, 一些靶向同一子域的蛋白质

并不一定在PD上共定位。Lee等(2011a)在拟南芥

中共表达TMV MP-GFP和PDLP5-mRFP时发现, 二
者的信号并不完全重叠, 似乎排除了彼此在同一

PD中占据同一子域的可能。不同蛋白质在PD的

同一子域中的相互排斥或竞争可能归因于它们相

反的功能。例如, TMV MP和PDLP5的功能都是改

变PD的通透性, 但是TMV MP是增加PD的通透性, 
而PDLP5却是降低其通透性。PDLP5通过促进胼

胝质的沉积诱导PD的关闭(Wang等2013), PDLP5
的过表达中断了单独的TMV MP或整个TMV的细

胞间转运(Lee等2011a)。然而, TMV MP是否也是

通过调控PD上的胼胝质水平来影响PD的通透性

尚未知道。

4  胞间连丝与防御信号转导通路的整合

4.1  胞间连丝可作为特异性受体介导的信号转导

枢纽

某些质外体介导的非细胞自主信号转导元件, 
包括ARABIDOPSIS CRINKLY4 (ACR4)、CLAV-
ATA1 (CLV1)、STRUBBELIG (SUB)/SCRAM-
BLED (SCM)和QUIRKY (QKY)被发现除了它们

的质膜定位特征, 还与PD相关。CLV1是一种富含

亮氨酸重复(LRR)胞外域的类受体激酶, 在干细胞

维持以及茎和根的分生组织中具有十分重要的作

用。ACR4是另一种包含非LRR胞外域的类受体

激酶, 控制着顶端干细胞增殖和根的分化(Stahl等
2009)。CLV1和ACR4都在根尖分生组织中表达, 
并且两者在与CLV1结合的信号肽CLAVATA3/EM-
BRYO SURROUNDING REGION40 (CLE40)的控

制下共同起作用(Stahl等2013)。通过在烟草叶表

皮细胞中的异位表达, 结合苯胺蓝染色和质膜染

色发现, CLV1和ACR4均与PD相关。SUB/SCM是

图2  胞间连丝是相邻细胞之间动态的桥梁

Fig.2  Plasmodesmata as dynamic bridges between neighboring cells
A: 胞间连丝的动态调控, CW: 细胞壁, ER: 内质网, PM: 质膜; B: 选择性NCAP通路的进化。参考Lucas等(2009)文献修改。
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一种包含非典型的LRR胞外域的类受体激酶, 在组

织形态发生期间不同层间的细胞间交流中发挥作

用, 它可以调控器官形状如幼苗和花分生组织的

形态以及拟南芥根毛的排列(Kwak和Schiefelbein 
2006)。已经证明, SUB/SCM需要与膜蛋白QKY相

互作用介导组织形态发生(Trehin等2013)。SUB/
SCM和QKY曾经被定位在质膜上(Trehin等2013), 
然而, 免疫金标记结果显示, QKY和SUB/SCM都与

PD相关, 它们在PD颈区和PD外膜均有分布(Vad-
depalli等2014)。

受体信号在PD上的富集可能是因为PD可以

作为一个信号转导的枢纽(Elodiev等2003)。另外, 
PD定位的受体信号可能会导致PD结构的修饰(El-
odiev等2003), 这可能是以一种非特异性的方式进

行的。通过改变PD的通透性, 进而影响其他分子

的运动, 包括激素(如生长素)以及蛋白质或RNA信

号的运动。除此之外, 对PD通透性的调控也可能

以一种特异性的方式进行(例如只允许特异性的蛋

白质或RNAs通过PD进行转运) (Stahl和Simon 
2013)。这种调控类型的典例就是Lee等(2005)发
现的可移动蛋白, 即病毒运动蛋白MP的胞间运动

似乎受到PD定位激酶的调控。就ACR4/CLV1定
位在PD而言, 一种可能性就是它们调控WUSCHEL 
(WUS)转录因子的细胞间运动。事实上, WUS蛋
白已经被发现可以通过PD进行转运, 并且对茎和根

顶端分生区干细胞的维持、侧生器官的发育、花

器官的形成和胚发育等都有十分重要的作用(Daum
等2014)。

研究受体在PD的定位具有十分重要的意义。

例如, 替换跨膜结构域可以将受体重新定位于整

个质膜, 而不是在PD中富集。所以很有必要来确

定ACR4或SUB/SCM在PD上是否活跃, 如果是, 这
些RLKs在PD上的积累如何影响细胞间的信号传

播。PD上有丰富受体的发现揭示了关于它们的功

能和潜在目标的许多新问题有待研究和探索。

4.2  防御信号转导通路与PD通透性调节

4.2.1  水杨酸信号转导通路

最近的一些研究报道了各种细胞信号转导通

路是怎样与PD通透性的调节联系起来的, 尤其是

在植物抵御生物胁迫期间。如图3所示, 病原菌侵

染植物后, 通过ENHANCED DISEASE SUSCEPTI-

BIL-ITY1 (EDS1)上调SA生物合成酶基因ISOCHO-
RISMATE SYNTHASE1 (ICS1)的表达(Vlot等2009), 
导致SA浓度升高, 胞内SA的积累激活了下游主调

控者NONEXPRESSOR OF PR1 (NPR1), NPR1将转

录程序由正常生长发育模式转换到防御模式(Fu和
Dong 2013)。利用荧光染料示踪试验发现, 病原菌

的侵染降低了整个拟南芥叶片中PD的通透性(Lee
等2011a; Cui等2015); 对拟南芥外施SA后几个小

时也会导致PD的关闭 (Wang等2013)。Lee等
(2011a)通过对胞间连丝定位蛋白PDLP5的研究首

次揭示了SA信号转导通路与PD之间的联系, 认为

PD的关闭是植物的基础抗性所需要。SA介导的

EDS1/ICS1/NPR1-信号通路上调PDLP5的表达, 随
着PDLP5蛋白在PD上的积累, PD上胼胝质的合成

逐渐增多 ,  导致PD的通透性降低(图3)。另外 , 
PDLP5在PD的积累反馈促进了SA的合成, 进一步

增强了对PD通透性的限制(Lee等2011a)。然而, 当
pdlp5-1突变体植株遭受病原菌侵染或被喷施外源

SA后, PD没有表现出明显的闭合, 胼胝质的产生

量也显著降低(Wang等2013)。尽管PDLP5的表达

在SA通路中是可诱导的, 但是在正常生长即无生

物胁迫的条件下仍是一个非常低的可检测的表达

水平, 这种低表达对于维持基本的PD通透性和PD

图3  PDLP5介导的胞间连丝调节与水杨酸 
防御信号通路的整合模式图

Fig.3  An illustrated model demonstrating the crosstalk be-
tween PDLP5-mediated PD regulation  

and SA defense signaling
参考Wang等(2013)文献修改。
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胼胝质的沉积是必不可少的。在Lee (2014)对
PDLP5的作用机制进行深入研究时, 发现了2种新型

的胼胝质合酶异构体在PDLP5的下游直接起作用, 
表明PDLP5能够激活这些胼胝质合酶, 使胼胝质在

PD上的沉积从而限制了病原菌通过PD的运输。

4.2.2  NO和H2O2信号通路

NO参与植物对许多环境胁迫因子的应答, 特
别是在植物-病原物互作方面已积累了大量数据。

Li等(2012)以大豆与大豆花叶病毒(soybean mosaic 
virus, SMV)为互作体系, 通过苯胺蓝染色及免疫金

标记等方法, 证明胼胝质在PD上沉积是大豆抵抗

SMV侵染的关键因素。Kartusch和Weidinger 
(2006)通过外源注射NO供体硝普钠(sodium nitro-
prusside, SNP), 发现其诱导了洋葱表皮细胞壁上胼

胝质的产生。在番茄抵御辣椒炭疽病菌(Colle-
totrichum coccodes)侵染过程中, 通过使用NO清除

剂c-PTIO, 发现胼胝质的沉积量减少(Wang和Hig-
gins 2006)。本实验室长期从事大豆抗SMV侵染机

制的研究, 发现不亲和组合在接种后2 h就产生了

较弱的NO荧光, 且随接种时间的延长其NO荧光逐

渐增强; 而亲和组合中只在接种后早期(2~24 h)观
察到极微弱的NO荧光, 之后各时间点(48~168 h)均
未能观察到NO荧光。如果给大豆叶片预注射

c-PTIO, 发现不亲和组合中胼胝质的产生量明显

减少, 初步证明NO作为信号分子参与大豆抗SMV
侵染的胼胝质沉积过程(肖东强2014)。这些结果

都表明NO信号通路参与调控PD的通透性。

另外, H2O2作为重要的信号分子也参与调控

植物的生长、发育以及对各种生物、非生物胁迫

的响应(Desikan等1998; 龙书生等2009)。Keppler
和Baker (1989)发现, 通过向烟草细胞悬浮液中加

入丁香假单胞菌菌液, 发现细胞会产生大量的H2O2, 
抑制了细菌数目的增加。在番茄与番茄叶霉菌

(Cladosporium fulvum)互作体系中, 通过加入过氧

化氢酶(catalase, CAT)催化H2O2分解后, 胼胝质的

产生量明显减少(Borden和Higgins 2002)。本实验

室李福宽同样以大豆与SMV为互作体系 ,  通过

DAB染色发现不亲和组合的H2O2产生量要显著多

于亲和组合, 预注射H2O2清除剂咪唑后, 不亲和组

合中胼胝质的产生量也显著降低, 证明H2O2信号

同样与胼胝质在PD上的沉积有关(李福宽2016)。
有研究证明, NO能够正调控H2O2介导的植物

抗病原菌侵染过程(Wang和Higgins 2006)。李福宽

(2016)以大豆与SMV为互作体系, 通过药物学试验

初步推断NO信号在H2O2的上游。至于NO和H2O2

信号通路调节胼胝质在PD上积累的分子机制有待

深入研究。

5  植物病毒通过胞间连丝的细胞间运动

5.1  植物病毒的运动蛋白

大部分植物病毒是以核糖核蛋白复合物(RNP)
的形式通过PD进行细胞间传播, 以实现局部侵染, 
再通过韧皮部维管系统实现长距离运输(Benitez- 
Alfonso等2010)。为了实现病毒基因组从受侵染

细胞到邻近细胞的成功转移, 病毒编码一种或多

种与病毒RNA结合的蛋白质如运动蛋白(MPs), 这
些蛋白通过增加PD的通透性促进病毒基因组通过

PD (Lucas等2009; Roberts等2001)。先前的研究已

经表明, 用显微注射的方法向植物细胞中注入病

毒MPs后, 如黄瓜花叶病毒(cucumber mosaic virus, 
CMV) MP, PD的通透性被大大增加(Vaquero等
1994)。

尽管所有的植物病毒都编码MPs, 但是各种

MPs之间的序列相似性很低, 只有一个共同的保守

基序(LXDX50-70G) (Hyun等2011)。但是, MPs的
数量以及它们与每一个特异性的宿主因子相互作

用的方式依据病毒种类而异(Waigmann等2004; 
Scholthof 2005)。MPs至少使用两种不同的运动方

式进行胞间转运, 无管引导和有管引导的运动。

它们之间的主要区别是MPs能否介导管状结构的

形成, 以对PD进行修饰。常见的能够形成管状结

构的病毒有单链(ss) RNA病毒如trichoviruses, 单
链DNA病毒如tospoviruses, 双链(ds) DNA病毒如

caulimoviruses (Cheng等1998; Niehl和Heinlein 2011; 
Perbal等1993; Storms等1995; van Lent等1991)。在

有管引导的运动中, 由于病毒MP组装形成的小管

插入PD中导致PD的结构变化, 如PD中连丝微管的

消失和PD孔径的扩张(Kasteel等1996; Wellink等
1993)。而hordeiviruse和TMV等编码的MPs并不形

成管状结构, 没有使PD的结构产生变化。越来越

多的证据表明, TMV MP与病毒RNA形成复合物, 
这些复合物利用细胞骨架网络进行转移, 并通过与

细胞壁上的果胶甲基酯酶(pectin methylesterases, 
PMEs)发生作用来增加PD通透性, 促进了病毒基因

组通过PD (Niehl和Heinlein 2011)。
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5.2  植物病毒运动蛋白与其在细胞间运动中的合

作者

5.2.1  微管

大量研究已经证明微管(microtubule, MT)能
够与TMV MP相互作用, 并且与ER一起, 在病毒运

动中起到十分重要的作用(Heinlein等1998; Mas和
Beachy 1999, 2000; Boyko等2000)。烟草花叶病毒

属MPs具有一个保守的序列基序, 与微管蛋白中介

导MT原丝之间横向联系的区域具有相似性, 因此, 
MPs可模拟微管蛋白组装表面以通过由MT聚合而

驱动的动态过程来推动病毒RNA的运输(Boyko等
2000)。当TMV MP上这一保守基序发生点突变后, 
表现出病毒在细胞间的传播减少, 并且突变的MP
不再与MT相互作用(Boyko等2000), 说明MT在病

毒的胞间运动中发挥重要作用。

然而, 有研究表明MT可能参与MP的降解, 而
不是病毒的细胞间转运。Kawakami等(2004)证明, 
TMV的复制复合物在胞内和胞间的快速运动并没

有受到MT抑制剂的影响。Lucas (2006)推测, MT
不太可能直接参与将病毒RNP复合物传送到PD的

过程, 其可能的作用是从内质网移除多余的MP。
5.2.2  微丝    

一系列研究已经证明微丝(microfilament, MF)
可能参与植物病毒通过PD的运动。Dong等(2011)
证明, 肌动蛋白和肌球蛋白是PD的组分, 它们具有

调节PD孔径的作用。Liu等(2005)的研究表明 , 
TMV126-kD的蛋白是病毒复制复合物的成分, 通
过在烟草中共表达126:GFP和MF:DsRed2发现, 
这种蛋白能够沿着MF转运。与上述方法相似, 共
定位试验证明花椰菜花叶病毒(cauliflower mosaic 
virus, CaMV)蛋白质P6能够形成沿着MF运动的细

胞质包含体, 这些包含体含有病毒粒子(Harries等
2009a)。另外, 植物病毒MP同样与MF相关。免疫

印迹试验已经证明CMV MP能够在体外直接结合

肌动蛋白(Su等2010)。肌动蛋白丝对病毒蛋白到

PD的靶向性运动是很重要的, 因此影响病毒的运

动。TMV MP到PD的靶向性运动还需要借助肌动

蛋白-内质网网络。

目前, 关于MF骨架在病毒的胞内和胞间运动

中的作用还说法不一。Su等(2010)的研究表明, 
CMV MP可能通过切断肌动蛋白丝来增加烟草中

PD的通透性, MP的这种能力被肌动蛋白丝稳定剂

鬼笔环肽处理所抑制, 而不受微丝解聚素A处理的

影响。Hofmann等(2009)的工作也表明, TMV的细

胞间运动在缺少一个完整的肌动蛋白骨架的情况

下能够持续进行。而Harries等(2009b)则认为植物

病毒为维持持续的细胞间运动对肌动蛋白有不同

的需求, 如TMV、马铃薯X病毒(potato virus X, 
PVX)在进行细胞间运动时依赖完整的MF结构; 而
与TMV来自同一属的芜菁脉明病毒(turnip vein- 
clearing virus, TVCV)则不需要完整的MF骨架。

因此, MF骨架作用于病毒在细胞间转运的机制仍

然存在争议, 成为人们研究的热点。

5.2.3  果胶甲基酯酶

另一个证明胞间连丝介导TMV MP细胞间传

播的证据来自于对TMV MP与宿主PMEs相互作用

的研究, PMEs通常被定位在PD周围的壁上(Chen
等2000)。缺失突变体试验表明, 在MP上缺失一个

与PME结合的结构域, 降低了MP介导的病毒侵染

传播的能力, 证明MP-PME的特异性结合在TMV
的细胞间运输中具有十分重要的作用(Chen等
2000)。另外, PME在系统传播中同样扮演着重要

的角色, 比起野生型植株, 突变体植株表现出更低

水平的PME表达, TMV的系统传播被显著延迟

(Chen等2000)。其他植物病毒如TVCV和CaMV的

MPs同样表现出与PMEs的相互作用。

5.3  植物病毒的外壳蛋白

自从Abel等(1986)将病毒外壳蛋白(coat pro-
tein, CP)基因在烟草中表达使转基因烟草获得一

定程度的抗TMV侵染的特性以来, 大量的病毒基

因及其片段都被证明可以诱导植物对其产生抗

性。Beachy等(1990)首先将病毒CP进行克隆和重

组, 然后将重组的CP基因转入植物细胞内, 从而使

转基因植物获得了抗病毒的能力。病毒CP在复

制、病毒颗粒组装以及病毒的细胞间传播和长距

离运输中起到十分重要的作用, 因此, 在病毒侵染

的过程中CP是很关键的(Santa Cruz等1998)。Ver-
chot-Lubicz等(2007)证明, 马铃薯X病毒属的CP为
病毒胞间运输所需要。此外, CP同样也为葡萄扇

叶病毒(grapevine fanleaf virus, GELV)的运动所需

要(Belin等1999)。
6  胞间连丝调控对生长素浓度梯度的影响

最近的一项研究表明, PD通透性的调节对维

持组织生长素梯度很重要(Jackson 2015)。人们已
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经知道胼胝质在PD上积累的多与少对PD的通透

性有动态调控作用。为了搞清楚哪些胼胝质合酶

参与此调控过程, Han等(2014)筛选了12个拟南芥

胼胝质合酶同源物的突变体用于胼胝质在PD上沉

积的研究, 发现只有其中的一种, 即葡聚糖合酶类

似物8/胼胝质合酶10 (gsl8/calS10)突变体表现出

PD胼胝质的显著减少。在gsl8 RNAi幼苗中表现

出下胚轴生长素缺陷的表型, 表现出向光性的减

弱。经进一步研究表明, 为了建立或维持生长素

梯度, 植物需要通过使用胼胝质来限制PD通道的

通透性(Jackson 2015)。
那么这个过程是如何进行的呢？如图4所示, 

ARF7是一种生长素反应因子, GSL8启动子包含一

个ARF7结合位点。染色质免疫共沉淀分析表明, 
ARF7能够结合到GSL8启动子上。在下胚轴背光

面, 用生长素/ARF7处理导致GSL8的上调表达, 即
使有翻译抑制剂放线菌酮(cycloheximide)的存在, 
这一结果表明GSL8可能是拟南芥对生长素刺激应

答反应的直接转录目标。GSL8的高表达使得胼胝

质的合成加快, 增加了PD上胼胝质的沉积, 从而降

低PD的通透性, 使生长素通过PD的运输量大大减

少, 而在背光面大量积累, 以维持向光性生长所需

的生长素梯度。

7  结语

随着研究的不断深入, 人们发现动物中也进

化出了膜内衬胞质通道-TNTs, 它们与植物PD有着

相似的大小和功能, 但仍需更多研究去证明植物

PD运输通路与动物细胞TNTs的具体作用机制。

受体信号在PD的富集, 说明PD可能是一个重

要的细胞间信号转导的枢纽。植物学家们也逐渐

意识到PD与免疫信号转导通路的紧密联系, 除了

SA、NO、H2O2信号通路, 更多与PD有关的信号

转导通路有待我们去发现。

尽管有研究证明, PD上存在MF, MP可能通过

与MF相互作用实现不同植物病毒的胞间转运, 然
而MF对PD通透性的作用机制仍然存在争议, 这就

需要广泛深入地开展研究, 以阐明病毒蛋白与胞

间连丝的作用机制。我们有理由相信, 随着生化

技术的不断提高和分子生物学技术的广泛应用, 
有关胞间连丝结构的组成及其通透性调控的分子

机制研究定会取得长足进展。
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Plasmodesmata—the nanotubes for intercellular communication of plants
DUAN Xi-Xi, WANG Dong-Mei*

Key Laboratory of Hebei Province for Molecular Plant-Microbe Interaction, College of Life Sciences, Agricultural University of 
Hebei, Baoding, Hebei 071001, China

Abstract: Effective intercellular communication is critical for the survival of both unicellular and multicellular 
organisms. Because plant cells are encased in rigid cell walls, direct cell-to-cell exchange of cytoplasmic con-
tent is only possible through plasmodesmata, membrane-lined nanotubes that connect the cytoplasm of adjacent 
cells. Studies have shown that such membrane-lined intercellular channels have some similar channels which 
called tunneling nanotubes in animals. They all facilitate the exchange of various forms of macromolecules, but 
at the same time make some microbial pathogens to exploit those channels to move from one host cell to anoth-
er. However, host immune surveillance system may have also evolved strategies to offset such exploitation of 
them by the pathogen. Some recent discoveries suggest that cellular connectivity via plasmodesmata plays an 
important role in innate immune responses, and plants integrated plasmodesmata into immune signaling path-
ways through the supervision mechanism. In this article, the regulation mechanism of plasmodesmata in inter-
cellular communication were discussed.
Key words: plasmodesmata; tunneling nanotubes; intercellular communication; pathogens; immune signaling 
pathways
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