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摘　要：在高等植物中，不同种类的 RNA 既可以通过胞间连丝在细胞与细胞之间移动，也可以通过韧皮

部进行系统性长距离运输，从而调控植物的生长发育。RNA 的非细胞自主性使得其可以在合成它们的细胞

之外起作用。具有非细胞自主性的 RNA 分子可以作为移动信号来调节植物发育、营养分配、基因沉默等

等一系列的生理过程。该文主要总结了近年来植物 RNA 运输研究中的重要进展，介绍了各种类型的 RNA
分子通过韧皮部及胞间连丝运输来行使其相应生物学作用的机制，并对现今存在的关于 RNA 运输的科学

问题进行展望。
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RNA trafficking in plants
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Abstract: In higher plants, different kinds of RNAs can be transported from cell to cell through plasmodesmata or 
systematically through phloem to regulate plant growth and development. Non-cellular autonomy of RNAs allows 
them to function outside the cells that synthesize them. RNA molecules with non-cellular autonomy can be used as 
mobile signals to regulate a series of physiological processes such as plant development, nutrient distribution, and 
gene silencing. In this article, we summarize the important progress of plant non-cellular autonomy in recent years, 
mainly introducing the mechanisms of the biological functions of RNA transport through phloem or plasmodesmata. 
Questions that remain to be answered in this field are discussed for future research. 
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经过长期的演化，植物产生了复杂的细胞间通

讯网络来协调和调整其生长发育以适应自然界各种

环境变化。植物细胞与动物细胞最大的区别是，植

物细胞有一层坚硬的厚壁——细胞壁，这个细胞壁

成为细胞间交流的物理屏障。作为有效的细胞间通

讯策略，植物进化出一条通过穿过细胞壁连接相邻

细胞的细胞质和内质网的膜性结构，称为胞间连丝

(plasmodesmata, PD)，允许相邻细胞之间的小分子

(代谢物和植物激素等 )和大分子 (蛋白质和RNA等 )
的共质运动 [1-2]。在高等植物中，各种类型的植物

RNA，包括信使 RNA (mRNA)、小分子干扰 RNA 
(siRNA)、微小 RNA (microRNA)、转运 RNA (tRNA)、

核糖体 RNA (rRNA) 均可以通过胞间连丝在细胞之

间短距离运动，或者通过韧皮部进行长距离运输 [3]。

囊泡介导的运输也可能是 RNA 分子在植物细胞间

运输的途径 [4]。此外，作为信号分子，RNA 分子的

非细胞自主性表明，RNA 分子可以在合成它们的

细胞之外起作用 [3]。这些非细胞自主性的 RNA 分
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子可以参与信号转导来调节植物的生长发育 [4]，对

植物细胞的分化、形态建成、环境响应具有重要意

义。本文简要阐述了 mRNA 和小 RNA 分子 ( 包括

miRNA 和 siRNA) 通过韧皮部的长距离运输和通过

胞间连丝的短距离运输，并讨论了小 RNA 非自主性

沉默调控植物生长发育的分子机制及其生物学功能。

1　RNA分子在细胞间的运输通道

1.1　胞间连丝——RNA在相邻细胞间的运输通道

胞间连丝是贯穿两个相邻植物细胞细胞壁并将

细胞的原生质连接起来的细胞间通道。作为细胞间

的桥梁，它是植物细胞间所特有的亚细胞结构。在

19 世纪末，植物细胞被认为是单个互不相通的细胞

集合。然而，1879 年，植物生理学家 Tangle 在马

钱子胚乳中发现了植物细胞之间存在着某种连接，

在常规显微镜下观察到了相邻的植物细胞间的通

道。1901 年，Strasburger 将这些通道命名为胞间连

丝 [5]。虽然胞间连丝的概念被许多植物学家所接受，

但由于早期技术的限制，胞间连丝的精细结构和生

理功能均未得到细致的研究。直到电子显微镜技术

出现，科学家们才可以观察到胞间连丝的超细微结

构。1992 年，Ding 等 [6] 采用快速冷冻固定和冷冻

替代技术并结合计算机辅助得到了胞间连丝的清晰

图像。简单来说，胞间连丝通道是两个相邻植物细

胞质膜 (PM) 的连接和延续。在显微镜下，这些通

道是由压扁内质网 (ER) 形成的圆筒体，称为压缩

内质网或连丝微管 (desmotubule, DT)。连丝微管是

内质网的一种衍生结构 [7-8]。在连丝微管的中央与

垂直细胞壁方向有一系列电子密度高的颗粒，称为

中心柱 (central rod)，推测这些颗粒的性质都是蛋白

质。质膜与连丝微管中间充斥着细胞质，其横断面

呈环状且是孔径为 2.5 nm 的开放空间，因此称为孔

环 (annulus)。在胞间连丝的两端，由于连丝微管与

质膜间的间距缩小，孔环随之收缩形成颈区 (neck 
region)。鉴于胞间连丝的来源是内质网，1993 年，

Lucus 等 [9] 提出用压缩内质网取代连丝微管的概念。

另外，连丝微管上附着了一些蛋白质，这些蛋白质

对物质在细胞间的运输起调节作用。除此之外，在

胞间连丝的两端外侧区域的细胞壁内有胼胝质

(callose) 的积累。胼胝质的沉积和降解是一个动态

的过程，对胞间连丝的开 - 闭状态起到了决定性作

用，进而直接影响胞间连丝的通透性，胞间连丝的

结构可见下图 ( 图 1)。
在植物的生长发育过程中，胞间连丝是一个高

度动态的结构。高等植物的胞间连丝可以在细胞分

裂末期、胞质分裂过程中形成 ( 称为初生 PD)，也

可以在胞质分裂完成之后形成 ( 称为次生 PD，sPD)。
而在其功能上，胞间连丝能控制在胞间扩散的小分

子和代谢物分子大小限度 (size exclusion, SEL)[9]，

还能促进和调控大分子，如 RNAs、转录因子的胞

间运输 [10]。有研究发现，一些可移动的 RNA 分子，

如 miR390、miR165/166 和 SUC1 mRNA 可以通过

胞间连丝运动 [11-13]，揭示了胞间连丝是植物中 RNA
穿梭的重要通道 ( 图 2)。
1.2　韧皮部——RNA长距离运输通道

植物的维管系统主要由韧皮部和木质部组成，

为远端组织和器官的生长发育输送必需的物质 [11]。

在植物体内，水分和无机盐则主要通过木质部从根

部运输到地上部分的组织，而光合产物和大分子通

过植物韧皮部从源器官运输到库组织。韧皮部也是

植物体内传递移动信号的高速公路 [12]。被子植物的

韧皮部由筛管、伴胞、筛分子韧皮纤维和韧皮薄壁

细胞组成。利用高通量测序技术对韧皮部汁液中的

RNA 分子进行检测，检测到很多主要的内源性 RNA
分子，包括 mRNAs 和非编码小 RNA，如 siRNAs、
miRNAs 和 rRNAs 等 [13]。植物中可长距离移动的

小 RNA 分子在基因沉默、资源分配以及叶片发育

中都发挥着重要的调控作用。植物的小 RNA 作为

传递信号的功能分子，可以通过胞间连丝运输到相

邻细胞或通过韧皮部运输到远处的组织中发挥功

图1  胞间连丝结构图
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能，体现了小 RNA 分子的非细胞自主性沉默功能。

对于拟南芥等这种难于获取韧皮部汁液的植物，可

以通过嫁接技术检测 RNA 分子在韧皮部中的移动，

从而研究 RNA 分子的长距离运输对调控植物生长

发育的作用 ( 图 2)。嫁接是将来自不同植物的两个

或多个活组织连接成一株植物。植物嫁接作为一种

常规的无性繁殖手段，已经广泛运用于果树栽培、

植物育种等众多领域。在植物科学领域，嫁接也是

一种重要的研究手段。利用嫁接，科学家们能够研

究植物体内物质的运输、信号的转导等，嫁接已经

被证明是研究韧皮部中小 RNA 长距离运动的有效

工具 [4]。

2　植物体内可移动的RNA

在植物中，mRNA、miRNA、siRNA、rRNA 和

tRNA 均在它们合成的细胞之外被发现，说明 RNA
在植物体内是可以移动的。研究表明，mRNA 和小

RNA 可以分别通过植物维管束的韧皮部和胞间连

丝进行长距离和短距离运输 ( 图 2)。在此，本文将

分别对可移动的 mRNA 和小 RNA 进行描述。

2.1　可移动的mRNA 
利用高通量测序技术对韧皮部汁液的测序表

明，mRNAs 可能通过韧皮部流向远处的组织中，

如南瓜韧皮部汁液含有大量 mRNAs[14]。研究人员

将转基因植物和突变体植物进行嫁接以研究

mRNAs 在韧皮部中运输的机制，发现 mRNA 的远

距离运输似乎不是随机的。通过对拟南芥嫁接植株

中发现的 PolyA-RNAs 进行生物信息学分析，发现

TLSs (tRNA-like structures) 基序可以触发 mRNAs
的移动。因此，TLSs 基序对于 mRNAs 的长距离运

输是必要的 [15-17]。

胞间连丝是植物中在相邻细胞之间建立胞质连

续性的胞间细胞器。玉米显微注射实验研究表明，

胞间连丝能促进植物转录因子 KN1 (KNOT-TED1)
的细胞间转运，Lucas 等 [18] 首次揭示了植物 mRNA
可以通过胞间连丝在细胞之间移动。他们将荧光标

记的 KN1 mRNA 和 KN1 蛋白一起注入烟草叶肉细

胞，观察到荧光探针从注射细胞扩散到相邻细胞，

表明 KN1 蛋白能协助自身的 KN1 mRNA 在细胞之

间进行运输。KN1 是第一个在植物中被发现的细胞

间移动的转录因子，也是第一个被报道的具有非细

胞自主性质的分子。mRNA 分子的非细胞自主性质

表明它们可以通过在细胞之间移动，从而在其起源

的细胞之外发挥作用。在随后的研究中发现，KN1

图2  RNA和sRNA在植物体内长距离运输和细胞间运输的网络图



生命科学 第34卷26

在细胞之间的转运对植物苗端形态发生起到了非常

重要的调控作用。蔗糖是高等植物光合作用的主要

产物，蔗糖在植物体内从源 ( 成熟叶片 ) 到库 ( 异
养组织 ) 的运输对植物是否能满足其生长发育的能

量需要起到了关键的作用。蔗糖转运蛋白 SUT1 是

韧皮部的“装载”和同化产物长距离运输所必需的。

Kuhn 等 [19] 应用免疫定位的方法对 SUT1 mRNA 进行

定位研究，发现 SUT1 mRNA 在伴胞细胞中合成，但

SUT1 mRNA 主要存在于筛管中。这项研究为 mRNA
通过胞间连丝从伴胞细胞移动到相邻的筛管细胞这

一猜想提供了证据。

拟南芥是一种兼性长日照植物，植物开花时间

受到多种环境因子及其自身节律的调控。其中，

Flowering locus T (FT) 基因是光周期诱导开花途径

中一个重要的因子。2019 年，德国 Franziska Turck
课题组利用靶向 DNA 甲基化技术鉴定到了一个新

的增强子 Block E。实验表明 Block C 和 E 可以作为

附加的转录增强子，与 FT 基因的启动子区域一起

控制叶韧皮部 FT 基因响应光周期时的表达 [20]。此

外，2020 年，Liu 等 [21] 发现，植物可以感知周围

环境温度变化并通过调控 FT 蛋白从伴胞向筛管的

运输，从而影响 FT 长距离运输到茎顶端分生组织。

这项研究表明，通过调控 FT 基因的表达和蛋白运

输的双重调控来调控开花时间，能防止植物在低温

环境下过早开花，从而确保植物在最有利的环境条

件下实现物种的繁衍。与拟南芥开花调控类似，马

铃薯中也存在一系列与 FT 一样在韧皮部中进行长

距离运输的基因，从而影响块茎的形成。实验表明，

编码 POTH1 的 mRNA 可以作为移动信号参与马铃

薯块茎的形成 [22-23]。Banerjee 等 [23] 也证实了 StBEL5 
通过韧皮部运输到达匍匐茎顶端诱导块茎形成。马

铃薯块茎形成是一个复杂的调控过程，阐明与这一

运动相关的生理作用是具有挑战性的，但仍是未来

研究的重要任务。研究学者通过大量嫁接实验发现

mRNA 可以在拟南芥 [24]、水稻、大麦、南瓜、番茄、

西瓜和马铃薯 [22] 等不同植物之间移动。对嫁接植

株的不同组织进行 RNA 高通量测序，发现了大量

的可运输的 mRNA。通过拟南芥和烟草的异源嫁接

实验发现，138 个 mRNAs 从拟南芥移动至烟草 [25]。

而在矿物质缺乏的情况下，植物响应而产生的可移

动 mRNA 也具有重要的研究意义 [26-27]，如烟草和

番茄的异源嫁接实验发现多个远距离移动的 mRNA
与低矿质水平有关 [28-30]。此外，研究者报道将拟南

芥不同生态型的地上部分 (shoot) 和根 (root) 嫁接

后，发现了 2 006 个移动的 mRNA[31]。将两个大豆

品种 (Peking 和 Williams) 异种嫁接后，在大豆中鉴

定了 4 552 个产生可移动 RNA 的基因 [32]。移动的

mRNA 不仅在拟南芥中被发现，在作物，如葡萄和

黄瓜中也分别被发现有 3 333 和 3 546 个 [33-34]。这

些发现表明，mRNAs 的长距离运动是一个复杂的

过程，阐明与这一运动相关的生理作用是具有挑战

性的，但仍是未来研究的重点 [35]。

2.2　可移动的小分子RNA
小 RNA 是长度在 21~24 nt 的非编码小分子 RNA，

在动植物中参与基因表达的转录后调控。植物中的

小 RNA 根据其生物发生的不同以及分子特征分为

两大类：miRNA 和 siRNA。小 RNA 在植物中的长

距离扩散和局部扩散的区别在于，前者需要 RNA
依赖的 RNA 聚合酶，而后者不需要。在短距离运

输中，由于没有 RDR6 (RNA 依赖的 RNA 聚合酶 6)
的扩增，所以只限于通过胞间连丝扩散至周围的

10~15 层细胞。和长距离运输一样，短距离局部

RNA 沉默对植物防御外来病毒的入侵起着很重要

的作用 [36]。Dunoye 等 [37] 研究证明，由 DCL4 切割产

生的 21-nt siRNA 复合体可以在细胞间运动。NRPD1a、
RDR2 和 CLASSY1 (CLSY1) 是 siRNA 运动中必要

的蛋白质 [38]。植物 miRNA ( 如 miR399) 信号通过

维管束形成一个沉默复合体，在植物细胞的长距离

范围内起到沉默作用 [39-40]。在短距离范围内，RNA
可以通过细胞间运输从而在根 (miR165/6)[12] 或者叶

片 (miR390)[41] 中移动。

2.2.1　可移动的siRNA
siRNAs 由单链 RNA 经 RNA 依赖的 RNA 聚

合酶 (RDRs) 变成 dsRNA，并进一步被 Dicer Like 
(DCL) 酶切割形成。在拟南芥中，这些 dsRNA 主

要被 DCL2、DCL3 和 DCL4 切割分别产生 21、22
和 24 nt 的 siRNA，siRNA 产生之后选择不同的 AGO
蛋白 (AGO1、AGO2、AGO3、AGO4、AGO6 和 AGO9)
形成 RISC 复合体，进而负调控基因的表达。

基因沉默远距离传播的第一个证据是通过嫁接

实验获得的，通过将硝酸还原酶 (NIA) 表达被沉默

的转基因烟草植物嫁接到表达相应转基因的非沉默

植物中，结果在非沉默植物中检测到了硝酸还原酶

沉默诱导的表型，从植物底部的一片叶子传播到了

所有的上部叶子。这种传播与内源性 NIA mRNA 序

列匹配的 siRNA 分子的存在有关 [42]。siRNAs 有助

于系统沉默信号的另一证据是将 siRNA 生物发生缺

陷的 dcl2 dcl3 dcl4 三突变体的根部与野生型拟南



王　菲，等：RNA在植物细胞间运输的研究进展第1期 27

芥的芽进行嫁接，结果在 dcl2 dcl3 dcl4 三突变体

的根组织中检测到了转基因衍生的 siRNA[43]。该实

验表明 siRNAs 可通过嫁接从茎向根转移。上述这

些例子均表明 siRNA 可以通过维管组织进行长距离

运输。

ta-siRNA 又名反式作用小干扰 RNA，是相位

siRNA (phased siRNA) 的一种，可以反式调节靶基

因。ta-siRNA 广泛存在于各类植物的组织中，在物

种进化、植物生长发育以及响应生物和非生物胁迫

中都发挥着重要的作用。ta-siRNAs 是由 Pol Ⅱ RNA
聚合酶对 TAS 基因进行转录，然后特定 miRNA 对

TAS初级转录本上的靶位点进行剪切 (miR173-TAS1/2、
miR390-TAS3、miR828-TAS4)，切割后的目标 mRNA
继而被 RDR6 复制形成双链 RNA (dsRNA)。双链

RNA 被 DCL4 剪切成一系列首尾相连，具有一定

相位的 21 nt 的 RNA 片段，即 ta-siRNA[44]。植物的

siRNA 已经被证明在抗病毒防御、细胞信号传递和

基因表达调控等方面起作用，也可能介导跨代的表

观遗传。与 mRNA 类似，ta-siRNA 也可以在细胞

间局部移动和通过韧皮部进行长距离移动。一个最

能证明这一观点的例子就是 tasiRNA-ARFs 在细胞

间的转运。tasiRNA-ARF 是由 miR390-AGO7 复合

体对 TAS3 转录本进行切割，切割后的转录本被复

制成双链，并加工成 21 nt 的 siRNA，再靶向作用

于生长素因子 ARF 基因。tasiRNA-ARF 是第一个

被证明在植物生长发育中作为移动指示信号的小

RNA。TAS3A 和 AGO7 在拟南芥以及 miR390 在玉

米中的定位表达发现，tasiR-ARF 的生物发生部位

是叶原基背面最外侧的两层细胞
[41, 45]。然而，成熟

的 tasiR-ARF 从这个确定的生物发生来源通过胞间

连丝向叶片腹面移动，形成浓度梯度，并在叶片腹

面抑制 ARF3 和 ARF4 的表达 [46-47]。缺乏 tasiR-ARFs
的植物发育出背部特征减少或没有背部特征的叶

片，这与 ta-siRNA 作为叶片腹面细胞命运的阻遏

因子是一致的 [48]。

2018 年，DCL2 依赖的移动沉默遗传网络及其

潜在的生物学相关性，以及 22-nt siRNA 作为非细

胞自主沉默的移动信号在拟南芥和本氏烟草中的应

用这一新证据，为关于 siRNA 迁移率的讨论开创了

解开遗传成分和小 RNA 信号分子的一个新趋势 [49]。

移动的 24-nt siRNA 在生殖细胞中也发挥重要

的表观遗传效应，如由于转座子的重新激活，在花

粉的营养核细胞中产生了由高水平的 DCL3 切割产

生的 siRNAs。相反，在花粉精细胞中具有沉默的

转座元件 [50]，并可能受益于 DCL3 剪切的 siRNAs
的运动，以启动或加强后代转座子沉默。植物

siRNA 可以在细胞之间传递，也可以通过维管系统

进行长距离运输。然而，目前有关 siRNA 进入生殖

细胞的研究一直饱受争议 [51]。植物的雄配子体即花

粉，由生殖细胞和营养核细胞形成；雌配子体的胚

珠由助细胞、中央细胞和卵细胞组成。在模式植物

拟南芥的花粉中，转座元件 (TES) 在伴随的营养核

中被重新激活，导致其转录后降解为 siRNAs。这

些 siRNAs 在细胞间运动，从而加强精子中的 TES
沉默 [52]。Martínez 等 [51] 表明，TE 产生的 siRNAs
的作用是非自主的，可抑制生殖细胞中的转座子

(TE)活性，并可能抑制下一代的TE活性。除此之外，

在被子植物生殖发育过程中，雄性生殖细胞会经历

DNA 甲基化重编程。2021 年，冯小琦课题组系统

地揭示了在拟南芥雄性生殖发育过程中，siRNA 可

以从绒毡层细胞移动至减数分裂细胞来介导 DNA
甲基化。这种现象不仅发生在转座子外，也会出现

在基因上，从而调控靶标基因表达，影响减数分

裂过程 [53]。拟南芥中央细胞是卵子的伴生细胞。

Ibarra 等 [54] 证实，伴生细胞中的去甲基化加强了植

物配子中转座子的甲基化，并可能有助于转座子元

件在世代间的稳定沉默。类似于植物细胞，在动物

中也观察到了相似的转座元件沉默的情况 [55]。从上

述这些证据来看，24-nt siRNAs 在发育过程中可以

作为移动的指示信号。

2.2.2　可移动的miRNA
miRNAs (microRNAs) 是一类广泛存在于动植物

体内的约 20~24个核苷酸长的内源性非编码RNA[49, 56]。

miRNAs 由 MicroRNA (MIR) 基因编码，miRNAs 的
生物合成由 RNA 聚合酶 (Pol Ⅱ ) 转录成含有发夹

结 构 的 miRNAs 初 级 转 录 产 物 (pri-miRNAs)。
Pri-miRNAs被Dicer核酸酶家族Dicer-like 1 (DCL1)
在其茎环结构的根部剪切得到 miRNAs 前体

(pre-miRNA)，再经过 DCL1 剪切加工成成熟的

miRNAs，其序列具有高度的保守性，然后成熟的

miRNAs 装载到 Argonaute (AGO) 蛋白家族中形成

RNA 诱导的沉默复合体 (RISC)[57-58]。miRNAs 通过

与靶基因的 mRNA 序列互补，抑制靶基因 mRNA
翻译或是促进 mRNA 降解来调控基因表达 [59]。第

一个被发现的 miRNA 是 1993 年在秀丽隐杆线虫中

鉴定出的 lin-4。在随后几十年的研究中，多个研究

小组已经在植物、动物甚至人类中鉴定出数以万计

的 miRNAs，并且揭示了 miRNA 在众多物种的生
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长发育过程中起到的调节作用。

目前，对植物 miRNA 的研究多数集中在生物

学功能和作用机制、逆境胁迫等方面。miRNA 作

为信息分子可以通过韧皮部进行长距离运输，也可

以通过胞间连丝在细胞间进行移动。对韧皮部汁液

丰富的植物进行汁液小 RNA 高通量测序发现，汁

液中存在 miRNA，表明 miRNA 可能在长距离调控

基因表达中发挥信号作用。例如，在油菜、葫芦、

羽扇豆以及南瓜等植物的韧皮部汁液中发现了大

量与胁迫响应相关的 miRNAs[60-61]。通过对南瓜韧

皮部汁液进行生化分析以及嫁接实验，鉴定出了

南瓜韧皮部一种小 RNA 结合蛋白 (CmPSRP1)。显

微注射实验表明，CmPSRP1 可以介导小 RNA 分子

在细胞间的转运，该小 RNA 结合蛋白可能参与远

距离传递 [60]。在拟南芥中使用一个基于人工 miRNA
系统 (amiR-SUL) 的株系筛选到 HASTY 蛋白可以调

控 miRNA 在细胞间短距离运输和通过维管的长距

离运输 [61]。此外，在不同的胁迫条件下，与硫胁迫

相关的 miR395、与铜胁迫相关的 miR398 以及与磷

胁迫相关的 miR399 的水平均增加，证明这 3 种

miRNA 在不同的饥饿条件下，对营养剥夺有反

应 [39-40, 60]。无机磷 (PI) 是植物生长所必需的矿物质

营养之一。矿物质养分由根系从土壤中吸收，然后

分配到地上组织。平衡和协调地上组织的需求和地

下部分的供应对维持植物的正常生长发育是必不可

少的。因此，地上和地下需要一种长距离信号来进

行通讯。当矿物质营养浓度过高或者过低时，会触

发长距离信号通路进行调节 [62-63]。以磷胁迫相关的

miR399 研究为例 [40]，miR399 是首个被发现的通过

韧皮部运输的，作为系统性信号调节磷元素的吸收

和转运的远程信号。miR399 通过调节编码泛素结

合酶的基因 PHO2 的表达来调控无机磷的动态平

衡 [64]。通过在拟南芥和烟草中的嫁接研究发现，

miR399 可以从地上部分长距离移动来调节地下部

分根中 PHO2 的表达 [64]。随后，该研究小组验证了

miR399前体和成熟的miR399在 pho1突变体 (PHO1
编码一个新的转运蛋白 [65]，可能参与磷向木质部的

转运 ) 的地上部分和根系中表达的差异，而磷饥饿

诱导条件下的观察结果进一步支持了这一观点。此

外，该研究小组还发现 miRNA 在长距离移动中是

有选择性的，并且以 miRNA 单链的形式移动。例

如在缺磷条件下，对磷响应的 miR827 和 miR2111a
可以在地上部分和根之间移动，而它们各自的

miRNA* (pre-miRNA 产生的两个 miRNAs 中低表

达丰度的 miRNA 称之为 miRNA*) 不能移动且在根

部局部积累，这些 miRNA* 为在磷饥饿期间可能以

新的途径移动并发挥功能提供了可能性 [66]。此外，

在其他作物，如马铃薯中也存在潜在的韧皮部可移

动的调节块茎形成的 miR156 和 miR172[67-68]。这些

均证明了 miRNA 可以通过韧皮部进行远距离运输

并在植物的生长过程中发挥重要的功能。

与 siRNA 相比，miRNA 被认为是相对不活跃

的小 RNA[69]。可移动的 miRNA 在植物的生长发育

过程中充当局部位置信号，并协调整株植物的胁迫

响应 [70]。尽管它至关重要，但是 miRNA 在细胞间

移动的调控机制仍知之甚少。在过去的 20 年里，

许多重要的信号分子已经被鉴定出来，它们通过在

细胞之间移动来调控植物的发育。关于 miRNA 在

细胞间移动的证据很少。随着实验技术的发展，应

用原位杂交技术或者荧光标记技术可以直接检测到

miRNA 的短距离运输。miR165/166 是第一个被报

道的具有非细胞自主性的 miRNA。2010 年的一项

研究发现，miR165/166 在根部也是可移动的 [71]。植

物的根部系统层次清晰，沿着放射轴，中柱周围形

成表皮、皮层和内胚层，非常适合于研究组织模式

中的细胞间通讯。在研究拟南芥根发育过程中，科

学家们发现，miR165/166 的靶标基因 PHB 在不同

细胞层次之间呈现浓度梯度。由中柱细胞产生的转

录因子 SHR (SHOOT-ROOT) 通过胞间连丝移动到

内皮层细胞 [72]。SHR 与 SCR (SCARCROW) 共同激

活 MIR165a 和 MIR166b，内皮层产生 miR165/166[71]。

MIR165a 和 MIR166b 的产物是成熟形式的 miR165
和 miR166，miR165/166 通过胞间连丝扩散到周围

组织以控制非径向对称的维管束模式和转运扩增细

胞的增殖。此外，内皮层来源的 miR165/166 具有

非细胞自主性，能抑制中柱中一类被称为 HD-ZIPIII
转录因子的靶标基因 ( 主要是 PHB)[73]，由此导致

靶标基因的 mRNA 在中柱内外侧浓度不同，从而

决定木质部细胞的类型。在中柱内侧细胞中 PHB 
mRNA 丰度最高，促进次生木质部的形成，从里往

外丰度逐渐降低，到内皮层细胞完全降解，因此，

外侧的细胞发育成初生木质部。miR165/166 是几

十年来研究最为广泛的 miRNAs，已经被证明参与

植物根部顶端分生组织和茎端分生组织的维持。

2015 年，研究人员证实 AGO10 通过 miR165/166
介导非细胞自主性信号 [74]。AGO1 的活性是包括

miR165/166 在内的大多数 miRNAs 发挥功能的必要

条件，AGO1 失活会严重损害植物发育。AGO10
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又称 PINHEAD 和 ZWILLE，是与 AGO1 关系最密

切的旁系同源物，在茎顶端分生组织 (SAM) 发育

中起着至关重要的作用。AGO10-miR165/166 活性

的时空调控影响 SAM 的发育。通过嵌合互补分析，

该研究小组发现 AGO10 通过时空调控 miR165/166
从发育胚胎到成熟胚胎顶端和中心区域，最终到子

叶和新叶原基整个近轴面和脉管系统的活性，确保

了正确的 SAM 编程 [74]。2018 年，美国冷泉港实验

室通过在特定组织或细胞中表达人工 miRGFP 来靶

向各特异表达的 GFP，然后观察荧光信号的有无来

判断 miRNA 是否移动，结果确认了 miRNA 在细

胞间的移动是受发育调节的，且不是通过胞间连丝

的特性来控制的 [70]。该研究结果证明，miRNA 的

运动是通过细胞 - 细胞界面极化的门控机制精确调

节的，这导致 miRNA 迁移是定向运动，并限制长

距离的运输 [70]。研究发现，miRNA 广泛参与植物

叶片发育和极性建立过程。植物的生长通常是从位

于地上部分和地下部分的两个顶端分生组织开始，

其中地下部分来自于根尖分生组织。先前已经证实

miR165/166 在茎尖分生组织中的迁移性。在玉米和

拟南芥中，miR166 在叶原基腹面表皮细胞产生并

通过胞间连丝向背部扩散，成熟的 miR166 以与

HD-ZIPIII靶基因互补的方式积累在叶原基背面 [75-76]。

miR166 和 tasiR-ARF 分别在叶片腹面以浓度梯度

效应通过胞间连丝扩散，并与 HD-ZIPIII 靶基因以

及 ARF3 和 ARF4 相互作用调控叶片的极性发育。

类似地，miR394 被证明是一种由表面细胞层即原

胚层产生的短距离移动信号 [77]。这种 miRNA 是确

保分生组织的顶层细胞在经过频繁的分裂后仍保持

干细胞特性所必需的。miR394 可以从生物发生部

位通过胞间连丝扩散到茎尖分生组织端部，通过

抑制 F-box 蛋白的表达赋予远端分生组织干细胞

能力 [77]。有趣的是，miR394 和它的靶标基因在叶

片极性建立过程中也发挥了作用。有科学家就提出

了一种可能性，即 miR394 可能是参与叶片中的腹

面和背部模式调控的第三个移动的小 RNA。以上

这些研究结果均表明，植物利用具有非细胞自主性

的 miRNA 通过胞间连丝在细胞间进行短距离运输，

以此来调控植物生长发育。

小 RNA 在细胞间的移动对小 RNA 在叶片中

浓度梯度的形成至关重要。小 RNA 可移动的能力

对植物细胞间的通讯是必不可少的。目前小 RNA
大多都是利用胞间连丝这一通道移动到相邻细胞，

但是，这种移动是被动扩散的还是主动扩散的至今

还不清楚。

RNA 的长距离移动对于植物生长和环境响应

是非常重要的。但是，具体哪些 RNA 会在相距甚

远的组织之间迁移，以及其相对量级和功能重要性

仍然缺少基因组层面的诠释。有研究团队利用大豆

与菜豆异源及自嫁接植株作为实验材料，发现移动

到目标组织中的 mRNAs 仅占该目标组织总 mRNAs
的极少一部分

[78]。通过 small RNA-seq 分析、降解

组测序和 5′-RACE 实验等技术发现了豆类作物小

RNA 单向运输的现象，移动的小 RNA 表现为由茎

端到根部的单向运输；多数小 RNA 表现出不能由

根部产生，但在根部高丰度积累。该研究揭示了相

比于 mRNA 的移动，小 RNA 的移动受到更加严格

的调控，表明可移动的小 RNA 和 mRNA 在功能和

运输机制上有很大的不同，并且在功能上可能小

RNA 要比 mRNA 的移动更加重要 [78]。

2.2.3　AGO1蛋白决定siRNA的运动模式

siRNA 可以和不同的 AGO 蛋白结合形成 RISC
复合体来调控基因表达。不同的细胞和组织中所含

的 AGO 蛋白的种类和数量不同。2020 年，Voinnet
实验室发现细胞中 AGO 蛋白的量决定了 siRNA 的

运输 [79]。如果一个细胞中的 AGO 蛋白过剩，和

AGO 蛋白匹配形成 RISC 的 siRNA 就会基本上停

止运动，从而停留在细胞内对靶基因行使功能。如

果一个细胞内基本不含 AGO 蛋白，甚至没有任何

AGO 蛋白，那么绝大多数的 siRNA 将离开该细胞

并运输到距离更远的细胞。如果一个细胞只包含一

个特定的 AGO 蛋白，那么只有和该特定的 AGO
蛋白相匹配的 siRNA 才会被消耗，不结合的 siRNA
将会以双链的形式在植物细胞间进行穿梭。此外，

更有趣的是，一些 AGO 蛋白是受条件和环境诱导

的，在特定诱导条件下，AGO 蛋白被激活，大量

积累并结合更多的 siRNA。只要 siRNA 分子作为自

由的双链存在于细胞中，那么它就是移动的，因为

它不能与相匹配的 AGO 蛋白结合。siRNA 只有结

合正确的 AGO 蛋白，才能形成相应的 RISC 复合体，

并行使功能。他们还发现，siRNA 可以在细胞间进

行穿梭，且是以双链的形式移动 [79]。

3　RNA运输的生物学功能

南瓜中的韧皮蛋白CmPp16可以促进内源mRNA
的运输 [80]。马铃薯纺锤块茎类病毒 PSTVd 的烟草

侵染实验表明，不同的机制调控 RNA 进出韧皮

部 [81]。番茄 PFP-LeT6 的远距离运输被发现可以影
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响叶片形态，并且嫁接实验证明了叶形信号的传

递 [82]。随着生物技术的发展以及成熟运用，人、植

物、小鼠等生物中广泛存在的小 RNA 不断被研究、

验证，同时科学家们也在探寻相应小 RNA 的生物

学意义。目前，许多小 RNA ( 包括 miRNA 和 siRNA)
以及 mRNA 被证实具有非细胞自主性 ( 表 1)。在这

其中，只有极少数的可移动的 miRNA 被证明具有

非细胞自主性，而这些可移动的 miRNA 对植物的

生长发育发挥着重要的作用。例如，在拟南芥中，

miR165 和 miR166 参与茎端分生组织的维持，并与

tasiR-ARFs 以浓度梯度效应参与叶片极性建立，在

地下部分中还通过胞间连丝进行运动，从而决定木

质部的类型。当外源基因插入引起 RNA 沉默时，

在韧皮部产生的 RNA 信号 ( 包括 siRNA 和 dsRNA)
能直接诱导基因沉默，也可以通过维管系统进行

长距离运输诱导整株植物产生系统性沉默 [83]。这

些不同的证据表明，移动 RNA 的非细胞自主性可

以系统性调控植物的生理活动，并且在生长发育、

逆境胁迫等方面具有重要的生物学意义。

4　影响RNA运输因素的研究

在过去的几十年里已经发现了大量的 RNA 是

可移动的，但是，影响 RNA 运输的因素尚不清晰。

Calderwood 等 [84] 利用 computational diffusionbased
模型研究发现，mRNA 丰度是迁移率的关键决定因

素。统计分析还预测，半衰期更长、长度更短的

mRNA 似乎更具迁移性。特定的基序也被发现影响

RNA 的迁移率：在马铃薯中，调控块茎形成的转

录因子 StBEL5 的 UTR 是其长距离运输到根中所必

需的，这表明 StBEL5 转录本的运动具有序列特异

性的选择机制 [85-86]。此外，通过对拟南芥 [31] 和葡

萄嫁接 [33] 可移动转录组数据的分析发现，大量的可

移动转录本在编码序列或 UTR 中含有 TLS 基序 [17]。

上述这些例子可以表明 RNA 丰度、序列、特定的

基序是影响迁移率的可能因素。

5　展望

RNA 分子 ( 包括 RNA 病毒、植物内源 mRNA
和非编码小 RNA) 存在于植物韧皮部筛分子中，并

可以进行长距离运输，这是植物界一个突破性的发

现。韧皮部液汁内 RNA 分子的长距离运输可作为

系统信号分子介导植物生长发育的调控。植物中的

siRNA 和 miRNA 都可以通过维管束或者胞间连丝

在细胞间运动。这些短的 21~24 nt 的 RNA 通过在

表1  植物体内代表性的可以运输的RNA
RNA	 功能	 物种	 参考文献

mRNA	   
KN1	 调控节间和叶片形态	 玉米、烟草 [18]
SUT1	 蔗糖运输	 马铃薯 [19]
Aux/IAA	 根部发育	 拟南芥 [24]
POTH1	 叶片发育	 马铃薯 [22-23]
FT 	 调控开花时间	 拟南芥 [20-21]
StBEL5	 调节块茎形成	 马铃薯 [23]
CmPp16	 RNA运输	 南瓜 [80]
PFP-T6	 叶片发育	 番茄 [82]
miRNA	   
miR395	 硫酸盐平衡	 拟南芥 [60]
miR399 磷酸盐平衡	 拟南芥 [40, 62-64]
miR156 调节块茎形成	 马铃薯 [68]
miR172 调节块茎形成	 马铃薯 [67]
miR165/166 根部木质部发育	 拟南芥 [72-73]
miR165/166 茎端分生组织的维持	 拟南芥 [74]
miR166 叶片的极性发育	 玉米、拟南芥 [75-76]
miR394 茎尖分生组织的维持	 拟南芥 [77]
siRNA	   
tasiRNA-ARF	 叶片发育	 玉米、拟南芥 [41, 45-47]
NIA mRNA匹配的siRNA	 基因沉默的远距离传播	 烟草 [42]
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细胞间运动，参与植物生长发育、基因对逆境胁迫

的调控。基因组学技术的进步推动了大量移动 RNA
的发现，进一步强调了移动 RNA 的功能和意义。

此外，其他的 RNA 也被发现可以运输，如高通量

测序在韧皮部的汁液中发现了 rRNA 和 tRNA。测

序结果显示，在油菜和南瓜韧皮部检测到 rRNA ( 包
括 5S、5.8S、18S 和 25S)[87-88] ；在南瓜韧皮部 RNA
库中，大量的 tRNA 被检测到 [87]。

在高等植物中，RNA 可以作为移动信号在细

胞与细胞之间短距离移动，也可以通过韧皮部进行

长距离运输。但是，到目前为止，还是有许多的细

节没有研究清楚，如目前统计分析发现 RNA 的序

列和丰度是影响其迁移率的可能因素，那么移动的

RNA 都有什么特征，是经过 Dicer 酶切割的次级

RNA 还是小 RNA 前体；ARID1 介导 siRNA 运动

以加强雄性生殖系中的异染色质沉默，还有什么因

子可以介导 RNA 运输；目前发现的 RNA 移动的例

子并不是在转录不活跃的组织 / 细胞之间才发生，

那么 RNA 为什么要采取这种长距离运输；植物如

何控制 RNA 在不同组织和细胞中的积累；运输到

库器官的这些 RNA 又将如何行使功能；这些移动

的 RNA 最终的宿命是什么，是否也会和那些组织

和细胞中不移动的 RNA 一样正常翻译和降解；成

熟的 miRNA 与 AGO1 蛋白形成 RISC，那么这些移

动的小 RNA 分子是游离的小 RNA 分子还是与 AGO
蛋白结合形成的复合物 ；是单链的 RNA 还是双链

RNA (dsRNA) 在运动；运动的小 RNA 在植物中是

否保守。这些都是未来需要解决的问题。此外，

2019 年，的研究表明，小 RNA 存在于动物的外泌

体中
[89]，这表明小 RNA 可能也可以作为移动信号

调控动物的生长发育。由于植物和动物的物种差异

性，这还是一个有趣的猜想。总而言之，研究小

RNA 在植物中作为移动信号的具体分子机制是一

个巨大的挑战但也是一个机遇。
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