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摘要: 植物激素是植物体内产生的重要活性物质, 参与调节植物生长发育各个阶段。植物激素在细胞中

合成后通常需要转运至特定的组织部位, 通过信号转导调控下游基因表达, 最终影响细胞分裂与分化、

组织器官形成, 以及植物对环境的适应性等过程。尽管近年来对参与植物激素运输的转运蛋白有了一定

认识, 但对其生化功能和调节机制还有待深入研究。本文对植物激素转运蛋白的类型、转运的调节方式

进行了综述, 提出了植物激素转运的研究方法与策略, 为理解植物激素在植物生长发育中的作用机制提

供线索。

关键词: 植物激素; 转运蛋白; 调控机制; 植物生长发育

Research progress in plant hormones transport
ZI Liyuan, LIN Yuxia, FU Ruonan, LI Jianming, LIU Linchuan*

State Key Laboratory for Conservation and Utilization of Subtropical Agro-Bioresources, Guangdong Key Laboratory for 
Innovative Development and Utilization of Forest Plant Germplasm, College of Forestry and Landscape Architecture, 
South China Agricultural University, Guangzhou 510642, China
*Corresponding author (lcliu@scau.edu.cn)

Abstract: Plant hormones are important chemicals produced by plants that regulate various processes of 
growth and development. After being synthesized in the cell, plant hormones can be transported to their 
site of action to regulate downstream gene expression, leading to various responses such as cell division 
and differentiation, tissue and organ initiation, and plant adaptations to the environment. In recent years, 
multiple transporters have been identified for plant hormones. However, much is still unknown with re-
spect to their biochemical functions and mechanisms. Here we outline the current knowledge about the 
transporters of plant hormones and their regulation, and elaborate on the methods and strategies that are 
currently available for the study of plant hormones transport. This work could provide clues for the under-
standing on the mechanisms of plant hormones during growth and development.
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植物激素是植物体内产生的在极低浓度下能够

产生生理效应的信号分子, 参与植物生长发育各

个阶段的调控。自上世纪90年代以来, 科学家们利

用遗传学、生物化学和分子生物学等研究手段, 对
植物激素合成和代谢、信号转导途径与作用机制

进行了全面而深入的研究。一些关键酶、信号识

别受体和下游重要转录因子相继被克隆和鉴定, 
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极大地推动了植物激素的基础研究和实际应用(黎
家和李传友2019; Waadt等2022)。植物激素通常在

植物特定部位合成, 并通过维管系统运输至其他

组织和器官来发挥生理作用, 同时一些植物激素

在细胞内合成后转运至邻近细胞, 维持了激素在

细胞内的稳态并在局部组织形成浓度梯度, 从而

促进了细胞生长和组织分化(Park等2017)。近年来, 
以生长素为代表的植物激素转运研究加深了我们

对植物根生长发育、叶形态建成等重要过程分子

机制的理解, 同时也为研究其他植物激素的转运以

及不同植物激素间的相互作用提供了重要参考(Du
和Jiao 2020; Leftley等2021)。鉴于近年来许多植物

激素转运蛋白相继被发现和功能鉴定, 对植物激素

转运的研究已成为继激素合成代谢和信号转导途

径后又一重要的研究方向。本文将对生长素(auxin)、
细胞分裂素(cytokinin, CK)、脱落酸(abscisic acid, 
ABA)、茉莉酸(jasmonic acid, JA)、水杨酸(salicylic 
acid, SA)和独脚金内酯(strigolactone, SL)等植物激

素转运蛋白的研究进展进行综述, 介绍植物激素

转运的调控机制, 同时提出植物激素转运的研究

方法和策略, 为深入理解植物激素在植物生长发

育中的作用机制提供参考。

1  植物激素转运蛋白

根据目前已发现的植物激素转运蛋白的结构

特征和所转运底物的性质, 可将其分为ABC超家

族类植物激素转运蛋白、小分子物质转运体类植

物激素转运蛋白和特异性植物激素转运蛋白3种
类型(图1)。
1.1  ABC超家族类植物激素转运蛋白

ABC转运蛋白(ATP-binding cassette transporter)
是一类借助ATP水解释放能量行使物质转运功能

的多次跨膜蛋白, 广泛存在于原核和真核生物中。

与其他物种相比, 植物中ABC转运蛋白数量相对

较多, 在植物激素转运、脂质代谢、逆境响应中都

发挥着重要作用(Wang等2017)。拟南芥(Arabidopsis 
thaliana)中ABC超家族转运蛋白在系统发育上可以

分为ABCA~ABCG和ABCI共8个亚家族。在结构

图1  植物激素转运蛋白类型及其在细胞中的定位

Fig. 1  Classification and subcellular localization of plant hormone transporters

A: ABC超家族类植物激素转运蛋白; B: 小分子物质转运体类植物激素转运蛋白; C: 特异性植物激素转运蛋白。ABA: 
脱落酸; Auxin: 生长素; Chl: 叶绿体; CK: 细胞分裂素; ER: 内质网; ET: 乙烯; GA: 赤霉素; Golgi: 高尔基体; JA: 茉莉酸; Mit: 
线粒体; Nuc: 细胞核; PEX: 过氧化物酶体; PM: 细胞膜; SA: 水杨酸; SL: 独脚金内酯; Vac: 液泡。
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上ABC转运蛋白主要由核苷酸结合结构域(nucleotide 
binding domain, NBD)和跨膜结构域(transmembrane 
domain, TMD)组成, 其中NBD负责ATP的结合和水

解, 为底物的转运提供能量; 而TMD通常由4~6个α
螺旋组成, 形成高度疏水的跨膜通道, 与转运底物

特定位点结合并执行物质的转运(Higgins和Linton 
2004)。根据NBD和TMD的数目不同, 可将ABC转运

蛋白分为全分子转运蛋白(含有2个NBD和2个TMD)、
半分子转运蛋白(含有1个NBD和1个TMD)和可溶

性转运蛋白(不含有NBD)三类(Sánchez-Fernández
等2001)。目前发现ABCB、ABCC、ABCD和ABCG 
亚家族的部分蛋白成员参与了植物激素的转运(图
1-A)。

ABCB亚家族蛋白在动物中因其与耐药性有

关, 通常被称为多药耐药相关蛋白(multidrug resis-
tance, MDR)或P-糖蛋白(P-glycoprotein, PGP)。在植

物中, ABCB亚家族蛋白参与了生长素的极性运输。

拟南芥ABCB1/PGP1是植物中克隆到的第一个ABCB
亚家族成员基因(Dudler和Hertig 1992), ABCB1过量

表达株系的下胚轴在暗培养下具有和低浓度生长

素处理的野生型植株相似的表型, 而反义表达株

系出现生长素转运抑制剂NPA (1-N-naphthylphtha-
lamic acid)处理后植株的表型, 表明ABCB1很可能与

生长素转运有关(Sidler等1998)。ABCB19/PGP19是
与ABCB1具有相似功能的基因, 最初被发现受阴离

子通道阻滞剂NPPB [5-nitro-2-(3-phenylpropylamino)
benzoic acid]的诱导表达, 同时NPPB也抑制了生长

素的极性运输, ABCB19功能缺失突变体表现出花

序茎和下胚轴缩短并且生长素极性运输减弱(Noh
等2001; Cho等2014)。特别是在abcb1 abcb19双突

变体中, 拟南芥植株出现了更为严重的矮化表型和

生长素运输缺陷, 表明ABCB1和ABCB19在功能上

存在冗余, 转运实验证明了ABCB1和ABCB19具有

向细胞外输出生长素的功能(Geisler等2003; Noh等
2001)。ABCB4和ABCB21也被证明是拟南芥中定

位于质膜的生长素转运蛋白, 主要参与了根和叶片

中生长素的极性运输。然而它们具有依赖于细胞

中生长素浓度的双向转运功能, 在低浓度生长素条

件下促进生长素的输入, 而在高浓度条件下转变为

对生长素的输出(Kamimoto等2012; Kubeš等2012)。

近年来研究还发现ABCB亚家族蛋白的其他成员, 
如ABCB14、ABCB15、ABCB6和ABCB20也参与

了拟南芥中生长素的转运(Kaneda等2011; Zhang等
2018)。在单子叶植物生长素转运中ABCB转运蛋

白同样发挥了重要作用, 玉米(Zea mays)中ZmAB-
CB1 (Brachytic2, BR2)和高粱(Sorghum bicolor)中
SbABCB1 (Dwarf3, DW3)基因的突变导致生长素向

基部运输受阻, br2和dw3突变体出现节间极度缩

短的矮化表型(Multani等2003; Knöller等2010), 而
水稻(Oryza sativa)中OsABCB14被报道参与了生

长素的向顶性运输(Xu等2014)。然而单子叶中其

他ABCB转运蛋白的功能目前还未被鉴定, 它们是

否具有植物激素转运的功能仍有待研究。

ABCC亚家族蛋白是继ABCB亚家族蛋白发现

后的另一类多药耐药相关蛋白(multidrug resistance- 
associated protein, MRP), 在结构上属于全分子转运

蛋白, 并且该家族部分蛋白具有一个较为特殊的N端
跨膜结构域(Wanke和Kolukisaoglu 2010)。ABCC转
运蛋白最初被发现主要参与了重金属离子和葡萄

花色苷等有机物跨液泡膜的转运, 然而酵母转运实

验证明拟南芥ABCC1和ABCC2还具有转运ABA-葡
萄糖酯(ABA-glucose easter, ABA-GE)的能力(Burla
等2013), 在植物中参与了ABA-GE向液泡内转运并

以该形式对ABA进行贮存, ABA-GE可在ABA糖基

水解酶(β-glucosidase)催化下水解成具有生物活性

的游离ABA (Xu等2012)。但是ABCC1和ABCC2是
否具有直接转运ABA的功能目前仍不清楚。

ABCD亚家族蛋白属于半分子转运蛋白, 能够以

同源或异源二聚体的形式对底物分子进行转运。拟

南芥中ABCD1/PXA1/PED3/CTS定位于过氧化物酶

体膜上, 参与了脂酰CoA和生长素前体吲哚-3-丁酸

(indole-3-butyric acid, IBA)转运进入过氧化物酶体, 
IBA经过β-氧化反应生成吲哚-3-乙酸(indole-3-acetic 
acid, IAA), 进而调节植物生长发育(Zolman等2001)。
但是遗传学的实验发现abcd1具有多效性的表型, 
除了影响IBA转运外, JA的含量和损伤诱导下JA的

合成在abcd1中也出现下降, 表明ABCD1可能具有

多种底物转运的性质, 进一步的研究发现ABCD1
能够转运来自叶绿体中合成的顺式-12-氧二烯酸

(cis-12-oxophytodienoic acid, OPDA)进入过氧化物
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酶体, 从而被催化合成JA (Theodoulou等2005)。
ABCG亚家族蛋白是ABC超家族蛋白中成员

最多的一类, 在拟南芥中共包含15个全分子转运蛋

白和28个半分子转运蛋白(Verrier等2008)。全分子

转运蛋白也被称为多向耐药蛋白(pleiotropic drug 
resistance, PDR), 除ABGG19外, 其余发现的全分子

转运蛋白都定位于细胞质膜(Dhara和Raichaudhuri 
2021)。ABCG转运蛋白参与了细胞分裂素、脱落酸、

茉莉酸、生长素和独脚金内酯等多种植物激素的转

运(Borghi等2015)。在高等植物中, 细胞分裂素通

常以反式玉米素(trans-zeatin, tZ)和N6-(Δ2-异戊烯

基)腺嘌呤[(N6-(Δ2-isopentenyl) adenine, iP]两种活

性形式存在。tZ在根维管组织中合成后, 通过木质

部向上运输, 从而调节地上部的生长发育; 而iP主要

在地上部合成并通过韧皮部向基部运输(Kudo等
2010)。ABCG14被鉴定为细胞分裂素转运蛋白并

在tZ转运过程中起重要的作用。与野生型相比, 
abcg14植株生长迟缓、叶片变小、木质部和韧皮

部细胞的数量和大小明显减少, 木质素含量降低, 
通过外源施加tZ后能够拯救abcg14生长发育缺陷

的表型(Ko等2014)。水稻中的OsABCG18具有和

拟南芥ABCG14相似的功能, osabcg18突变体在营

养生长期表现出生长发育迟缓和分蘖受阻, 并且

与野生型相比, 突变体中的tZ在地上部分减少, 而
在根中过度积累, 表明OsABCG18参与了tZ从根到

地上部分的转运(Zhao等2019)。同样, ABA的合成

后运输对植物的生长发育以及抵御不利环境起着

非常重要的作用。拟南芥ABCG25主要在韧皮部伴

胞细胞中表达, 具有向细胞外转运ABA的功能, 从
而将ABA从维管组织中输出(Kuromori等2010)。而

ABCG40主要在叶片保卫细胞中表达, 作为ABA向

细胞内转运的载体, 将ABA输入至保卫细胞, 调节

植物的抗旱过程(Kang等2010)。另外, 在拟南芥种

子发育过程中, ABCG25和ABCG31参与了胚乳中

合成的ABA的输出, 而ABCG30和ABCG40将这些

ABA输入到胚中, 调节种子的萌发(Park等2017; 
Kang等2015)。最近, ABCG17和ABCG18也被鉴定

为拟南芥中的ABA转运蛋白, 冗余地介导ABA的

输入。与野生型相比, ABCG17和ABCG18基因共

同沉默后的植株表现出叶面积和气孔孔径减小, 

气孔导度和蒸腾速率降低。ABCG17和ABCG18主
要在叶肉细胞和茎皮层细胞中表达, 对限制ABA
向保卫细胞和侧根起始位点转运, 维持ABA的动

态平衡起重要作用(Zhang等2021)。JA是调控植物

生长发育、参与生物和非生物胁迫响应的重要植

物激素。其合成、代谢和信号转导分别在叶绿体、

过氧化物酶体、细胞质及细胞核中进行。拟南芥

JAT1/ABCG16是第一个被鉴定的JA转运蛋白, 在
质膜和核膜上均有定位, 通过调节JA向细胞外转

运和JA-异亮氨酸(JA-Ile)向细胞核内转运, 控制JA
和JA-Ile在细胞质和细胞核中的分布, 从而影响JA
的信号转导, 该蛋白也是植物中首次被报道定位于

核膜的激素转运蛋白(Li等2017)。JAT3/ABCG6和
JAT4/ABCG20定位于细胞质膜, 具有向细胞内转

运JA的功能, 参与了JA在细胞间的转运, 介导创伤

诱导产生的JA沿韧皮部从局部受损的叶片转运至

远端叶片, 使植物获得系统性抗性(Li等2021)。SL
是类胡萝卜素衍生的植物激素, 最早作为寄生杂草

独脚金(Striga asiatica)种子萌发的诱导物被发现, 
近年来的研究表明SL在侧芽生长及植物菌根共生

中发挥着重要的生理功能(Mashiguchi等2021)。矮

牵牛(Petunia axillaris) ABCG类转运蛋白PaPDR1
是植物中第一个被发现的SL转运蛋白, papdr1突变

体根系在分泌SL方面存在缺陷, 导致其与真菌的

共生作用减弱, 并且由于SL分配受损引起突变体

分枝增多(Kretzschmar等2012; Sasse等2015)。NtP-
DR6是PaPDR1在烟草(Nicotiana tabacum)中的同源

基因, NtPDR6基因敲除株系的分枝数目显著增加, 
表明NtPDR6也可能参与了烟草中SL的运输(Xie等
2015)。在豆科植物蒺藜苜蓿(Medicago truncatula)
中也存在SL的转运蛋白, MtABCG59是PaPDR1在
蒺藜苜蓿中的同源基因, 参与SL向土壤中的转运, 
在蒺藜苜蓿丛枝菌根的形成中发挥重要作用(Ban-
asiak等2020)。值得注意的是, 大量的实验证据表明

SL在植物体内能够进行长距离运输, 但目前对SL
转运机制的了解仅局限于茄科植物和豆科植物, 而
模式植物中SL转运蛋白仍有待被发现和鉴定。此外, 
还有一些ABCG亚家族成员可能参与了某些植物

激素前体或类似物的转运, 如Aryal等(2019)发现拟

南芥中ABCG36/PDR8/PEN3和ABCG37/PDR9/PIS1
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共同参与了生长素前体物质IBA向细胞外转运, 从
而维持IBA在根中的极性分布。

ABCI亚家族转运蛋白不具有典型的ABC转运

蛋白结构, 通常仅含有一个NBD结构域, 具有可溶

性。Kim等发现拟南芥ABCI19、ABCI20和ABCI21
的表达受光信号调节因子HY5 (ELONGATED HY-
POCOTYL 5)的诱导, 并且abci19 abci20双突变体

和abci19 abci20 abci21三突变体具有对外源细胞分

裂素超敏感的表型。ABCI20和ABCI21定位于内质

网并与ABCI19形成复合体, 推测其可能具有细胞

分裂素转运的功能, 但是目前还缺乏转运实验的

证据(Kim等2020)。
1.2  小分子物质转运体类植物激素转运蛋白

NPF [Nitrate transporter 1 (NRT1)/Peptide tran- 
sporter (PTR) family]类蛋白最初被鉴定为硝酸盐

和肽类物质的转运蛋白, 在拟南芥中共有53个成员

(Leran等2014)。NPF6.3/NRT1.1/CHL1是植物中第

一个被鉴定的硝酸盐转运蛋白, 其作为硝酸根离

子的感受器参与了植物氮信号的传递(Tsay等1993; 
Ho等2009)。随后科学家们对该家族多个成员蛋白

所转运的底物进行了鉴定, 发现了包括二肽、硝酸

盐、亚硝酸盐、氯化物、芥子油苷和氨基酸在内的

多个小分子物质能够被NPF类蛋白所转运(Corratgé- 
Faillie和Lacombe 2017)。值得关注的是, 该家族许

多成员也参与了植物激素的转运(图1-B)。科学家

首先发现了硝酸盐转运蛋白NRT1.1基因的表达量

受到生长素的诱导(Guo等2002), 同时在研究拟南

芥侧根发生和生长的过程中, 发现在没有添加或者

在含有较低浓度硝酸盐(200 μmol·L−1)的环境中, 
NRT1.1能够行使生长素转运蛋白的功能, 负责将

侧根中的生长素从根尖部位向根基部位运输。而

在高浓度硝酸盐(1 mmol·L−1)处理下, NRT1.1转运

生长素的能力减弱, 导致生长素在侧根根尖积累, 从
而加速了侧根的生长。利用爪蟾(Xenopus oocytes)
卵细胞、酵母和烟草细胞验证了NRT1.1具有转运

IAA和2,4-二氯苯氧乙酸(2,4-D)的能力(Krouk等
2010)。IBA作为生长素的前体物质, 能够通过过氧

化物酶体中的β-氧化途径转变为IAA。研究发现

IBA可以被NPF家族成员TOB1 (TRANSPORTER OF 
IBA1)/NPF5.12转运, TOB1定位于液泡膜, 负责将

IBA从细胞质运输至液泡, 以维持细胞质中IAA浓

度(Michniewicz等2019)。另外, 低亲和力硝酸盐转

运蛋白NRT1.5/NPF7.3也具有转运IBA的活性, 参
与了中柱鞘细胞和根尖细胞中IBA的吸收, 从而维

持根中适合的生长素浓度梯度(Watanabe等2020)。
ABA主要在植物的根中合成, 在干旱胁迫的条件下

能够通过维管组织被运输至叶, 调控叶片气孔的关

闭(Jiang和Hartung 2008)。除了ABC类转运蛋白参

与了ABA的转运, 利用依赖于ABA的酵母双杂交

系统鉴定到了NPF家族中的四个成员具有ABA转

运活性, 包括NPF4.6/AIT1/NRT1.2、NPF4.5/AIT2、
NPF4.1/ AIT3和NPF4.2/AIT4。其中NPF4.6主要在

维管组织中表达, 其缺失突变体由于影响了ABA的

转运导致气孔张开, 植物体表面温度降低, 同时表

现出对外源施加的ABA不敏感(Kanno等2012)。随

后利用同样的研究手段, 发现NPF1.1、NPF2.5、NP- 
F3.1、NPF5.1、NPF5.2、NPF5.3、NPF5.7和NP-
F8.2也具有转运ABA的活性(Chiba等2015; Tal等
2016), 但是目前尚缺乏植物体内的遗传学证据。

值得注意的是, 一些NPF类转运蛋白也参与了GA
的转运, 例如NPF4.1/AIT3在酵母中除了能够转运

ABA外, 还具有转运GA3的活性(Kanno等2012)。
NPF2.10/GTR1在爪蟾卵细胞中也被鉴定能够转运

GA3, 拟南芥gtr1突变体雄蕊花丝变短、花药开裂

受阻、育性降低, 外源施加GA3后可以恢复其生长

发育缺陷的表型, 表明NPF2.10所介导的GA3转运

对植物雄蕊的生长发育至关重要。同时发现了该蛋

白也具有转运活性形式JA-Ile的功能(Saito等2015)。
Tal等(2016)以荧光标记的GA分子(GA-Fl)作为底物, 
对拟南芥根内胚层细胞中不能积累GA-Fl的突变体

进行筛选, 发现NPF3.1的功能缺失突变体吸收外

源GA3-Fl和GA4-Fl的能力明显减弱, 转运实验证明

了NPF3.1具有转运GA3和GA4的功能。尽管目前对

植物体内NPF家族成员的激素转运功能有了一定

的认识, 但是对转运底物的选择性和具体的转运机

制认识还十分有限, 需要利用遗传学和生物化学等

研究手段获取更多的证据支持。

多药和毒性化合物外排转运(Multidrug and tox-
ic compound extrusion, MATE)蛋白广泛存在于原核

和真核细胞中, 主要负责将多种有机酸、次生代谢



资丽媛等: 植物激素转运研究进展 2243

产物和外源有害物质排出细胞。在植物中, MATE
蛋白家族成员数量丰富, 参与了植物抗重金属胁迫

和抗病反应等。在拟南芥中共有56个MATE家族成

员, 被命名为DTX1~DTX56 (DETOXIFICATION; Li
等2002)。植物中MATE家族成员在蛋白序列上具

有很高的相似性, 但由于表达模式和亚细胞定位

的不同, 在转运底物和生理功能上存在差异。研究

发现该家族部分成员具有植物激素转运的功能(图
1-B)。DTX50作为拟南芥MATE家族成员蛋白, 其
基因受到ABA的诱导表达, DTX50功能缺失突变体

生长迟缓并具有对ABA超敏感的表型。测定发现突

变体中ABA的含量增加。同时利用细菌功能缺失突

变体kam3、爪蟾卵细胞和原生质体验证了DTX50
具有向细胞外转运ABA的功能(Zhang等2014)。在

水稻中, MATE家族成员蛋白OsDG1同样参与了ABA
的外运过程。在osdg1突变体中, 由于水稻叶片中的

ABA不能被有效运输至颖壳部位, 引起种子发育

的异常和对高温的敏感性增加(Qin等2021)。此外, 
EDS5 (ENHANCED DISEASE SUSCEPTIBILITY5)
是在筛选对病原菌敏感的拟南芥突变体时鉴定到

的基因(Glazebrook等1996; Nawrath等2002), EDS5
具有MATE家族蛋白的结构特点并定位于叶绿体

膜, 参与了SA从叶绿体向细胞质的转运。在eds5突
变体中, 由于转运功能的缺失反馈抑制了叶绿体中

SA的合成, 导致细胞中SA的积累量减少, 植物抗

病性减弱(Serrano等2013; Nawrath等2002)。
嘌呤通透酶(purine uptake permease, PUP)主要

负责转运含有嘌呤环或吡啶环的化合物, 如腺嘌

呤、胞嘧啶、吡哆醇和吡哆醛等, 在拟南芥中共有

20个基因编码PUP蛋白(Jelesko2012)。由于细胞分

裂素为腺嘌呤的衍生物, 因此推测PUP蛋白可能具

有转运细胞分裂素的功能。Bürkle等(2003)发现悬

浮培养的拟南芥细胞对
14C-腺嘌呤的吸收可以被

加入的细胞分裂素tZ抑制, 表明它们的转运可能由

共同的转运蛋白来执行, 进一步通过酵母体系验证

了PUP1和PUP2具有转运tZ和iP的功能。PUP14是
在研究拟南芥对细胞分裂素信号感知时鉴定到的

PUP蛋白, 它定位于细胞质膜, 负责将胞外细胞分裂

素运至胞内, 调节了胞内和胞外细胞分裂素的浓度。

在PUP14的作用下, 可供胞外质膜受体结合的细胞

分裂素的量减少, 进而调控了植物细胞发育和形

态发生(Zürcher等2016)。在水稻中, 定位于内质网膜

上的OsPUP1和OsPUP7, 以及定位于细胞质膜上的

OsPUP4也参与了细胞分裂素的转运, 通过调控细

胞区室和局部组织细胞分裂素的浓度, 影响了水

稻的株高和籽粒大小(Xiao等2019, 2020; Qi和Xiong 
2013)。此外, 拟南芥中与PUP功能类似的嘌呤转运

蛋白AZG1 (AZA-GUANINE RESISTANT1)和AZG2、
水稻中平衡型核苷转运蛋白OsENT2 (EQUILIBRA- 
TIVE NUCLEOSIDE TRANSPORTER2)也被报道参

与了细胞分裂素的转运(Tessi等2021; Hirose等2005), 
然而具体的作用机制还有待深入研究(图1-B)。

SWEET (sugars will eventually be exported tran- 
sporter)蛋白是植物细胞中具有双向运输功能的糖

转运蛋白, 介导了细胞中糖的流入和流出, 在植物

生长发育和与微生物共生中发挥了重要作用。近年

来的研究发现, SWEET家族蛋白还参与了植物激

素的转运(图1-B)。拟南芥SWEET13和SWEET14
定位于细胞质膜, 主要分布在维管组织和花器官中。

SWEET13 SWEET14双缺失突变体的花药开裂延迟

并伴随育性降低, 与赤霉素(GA)合成和信号转导突

变体中花器官异常发育的表型十分相似, 并且外源

施加GA3能够缓解双突变体中花药发育缺陷的表

型, 进一步利用酵母和爪蟾卵细胞证实了SWEET13
和SWEET14具有向细胞内转运GA的能力(Kanno
等2016)。同时, 水稻中的OsSWEET3a也被证明具

有转运GA和葡萄糖的双重功能, 参与了水稻地上

部位早期生长发育的调节(Morii等2020)。
植物从土壤中吸收氨基酸并转运至不同组织

部位来获取有机氮, LHT (lysine and histidine selec-
tive transporter)作为一类重要的转运蛋白分布在植

物根和叶片中, 具有较为广泛的氨基酸转运能力

(Hirner等2006)。Shin等(2015)在鉴定对外源乙烯合

成前体ACC (1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid)
不敏感突变体are2 (ACC-resistant2)时发现, LHT1
基因的突变影响了are2对ACC的吸收, 并且该过程

受到LHT1转运底物丙氨酸和甘氨酸的竞争性抑制, 
植株表现出对ACC所引起的三重反应减弱, 在遗

传学上证明了LHT1具有转运ACC的功能(图1-B)。
由于乙烯作为一种气体型植物激素, 能够以自由
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扩散的形式在细胞间移动, 其在植物体内的运输路

径仍不清楚, 在植物体内是否可以通过乙烯合成

前体ACC的转运来调节不同组织和器官对乙烯的

响应仍需要进一步研究。

1.3  特异性植物激素转运蛋白

由于植物在生长发育的不同阶段需要特定的植

物激素调节, 因此, 植物在长期进化的过程中形成了

一些特异性的激素转运蛋白(图1-C)。例如, 生长

素在植物局部组织合成后除了经由韧皮部进行长

距离运输外, 还需要在细胞间进行短距离极性运

输, 从而在特定组织部位形成浓度梯度, 这一过程

对植物器官的形态发生至关重要(Mazzoni-Putman
等2021)。目前的研究表明生长素在细胞间的运输除

了依赖于生长素输入载体AUXIN RESISTANT1/LIKE 
AUX1 (AUX/LAX)和ABCB类转运蛋白外, 还需要

生长素输出载体PIN (PIN-FORMED)的参与。特别

是PIN蛋白在质膜上的分布决定了生长素的运输方

向。在拟南芥中共有8个PIN蛋白成员, 在结构上

主要由亲水环(hydrophilic loop, HL)区连接的两个

跨膜结构域组成。根据亲水环的长度不同可将其

分为两个亚家族: 其中定位于细胞膜上的PIN1~ 
PIN4和PIN7具有长亲水环, 被称为“典型” PIN蛋白, 
介导生长素向胞外运输(Bennett等2014); 而定位于

内质网膜上的PIN5、PIN6和PIN8具有短亲水环, 属
于“非典型” PIN蛋白, 介导了生长素在细胞内区室

化分布(Bennett等2014)。利用遗传学和细胞生物

学等手段, 目前对拟南芥中PIN蛋白的生理功能有

了较为深入的认识。其中PIN1蛋白主要定位于根

分生组织中柱细胞的基部, 执行生长素向根尖部

位运输; PIN2在未成熟皮层细胞中定位于基部, 而
在成熟的表皮细胞和侧根根冠细胞中定位于顶部, 
参与根中生长素的向基性运输和根的向重力性反

应。PIN3和PIN4分别分布于根尖中柱细胞和根尖

静止中心(quiescent center, QC)细胞, 参与根向重力

性反应并维持根尖分生组织的发育(Sauer和Kleine- 
Vehn 2019); PIN7在根中也参与了根向重力的调控

(Kleine-Vehn等2010)。此外, 定位于细胞内质网膜

上的PILS (PIN-Like)蛋白也具有生长素转运的功能。

尽管PILS蛋白具有和PIN蛋白相似的拓扑结构, 但
是在进化上相对独立, 对其功能认识也有待深入

(Bogaert等2022)。目前有证据表明PILS蛋白可能通

过限制细胞中生长素向细胞核扩散, 从而有效控

制核内生长素的信号转导(Béziat等2017; Feraru等
2019)。

2  植物激素转运的调节

植物激素的转运受到细胞内多重水平的调节, 
包括对转运蛋白基因水平、蛋白水平和亚细胞水

平的调控, 最终引起转运蛋白表达量、转运活性、

稳定性、亚细胞定位以及在细胞中极性分布的变

化。目前, 对生长素转运蛋白的调节机制研究较为

深入。在基因水平上, 上游转录因子通过作用于转

运蛋白的启动子区调节其表达以响应对激素信号

的应答(Yao等2018; Lavenus等2016), 这种调节方

式在介导生长素和其他植物激素间的互作中起了重

要作用。例如, PIN基因的表达不仅受到生长素信

号途径转录因子ARF (AUXIN RESPONSE FAC- 
TOR)和Aux/IAA的调节(Chen等2015; Lavenus等
2016), 还受到细胞分裂素响应因子、乙烯合成前体

(ACC)、油菜素内酯(brassinolide, BL)和JA的调节

(Šimášková等2015; Li等2005; Růžička等2007, 2009)。
并且一些典型PIN蛋白基因的转录还可以通过BRM 
(BRAHMA)介导的染色质重塑过程调控, 从而影响

生长素在拟南芥根尖中的极性运输(Yang等2015)。
在蛋白水平上, 对植物激素转运蛋白的翻译后修

饰是目前发现的最为重要的调控方式。典型PIN蛋

白的亲水环区域含有多个可被磷酸化修饰的位点, 
能够被AGCVIII蛋白激酶(PID、D6PK、PAX和WAG)、
丝裂原活化蛋白激酶(mitogen-activated protein ki-
nase, MAPK)、钙调蛋白激酶(Ca2+/calmodulin-de-
pendent protein kinase-related kinase, CRK)和生长素

调节受体(canalizaiton-related auxin-regulated Malec-
tin-type RLK, CAMEL)磷酸化(Hammes等2022), PIN
蛋白的磷酸化修饰将导致其活性或极性定位发生

改变。磷酸化的PIN蛋白也可在蛋白磷酸酶PP2A 
(protein phosphatase 2A)的作用下发生去磷酸化, 从
而能够动态调节生长素在细胞间的极性运输过程

(Tan等2021)。最近, Lu等(2022)发现拟南芥BR信

号途径中的关键负调控因子BIN2 (BR-INSEN-SI-
TIVE 2)也能够磷酸化PIN1, 通过BR信号来调控
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PIN1对生长素的运输, 最终影响叶维管发育模式的

建成。尽管目前对PIN蛋白的磷酸化修饰位点进行

了鉴定, 但对不同激酶催化产生的不同磷酸化位点

的生理效应, 以及不同磷酸化位点对转运蛋白活性、

稳定性和极性定位的影响还有待深入研究。除此之

外, ABC家族生长素转运蛋白ABCB1、ABCB4和
ABCB19在特定的生理条件下也可以被磷酸化修饰

(Nühse等2007), 已有实验证明位于ABCB1两个NBD
之间连接区域的S634位点可以被蛋白激酶PID磷酸

化(Henrichs等2012)。在亚细胞水平, 转运蛋白需

要经过分泌途径到达细胞膜, 行使植物激素转运的

功能。网格蛋白介导的内吞(clathrin-mediated endo-
cytosis, CME)对转运蛋白在细胞膜上的动态分布

起了重要的调节作用, 促使转运蛋白以内吞小泡的

形式进入液泡降解。目前发现这种调节方式对PIN
蛋白在细胞中的极性定位至关重要(Kleine-Vehn等
2011)。此外, 一些转运蛋白的分泌和功能行使也依

赖于其他蛋白的协助。拟南芥TWD1 (TWIS- TED 
DWARF1)是一个含有FKBD (FK506 binding do-
main)结构域的亲免素结合蛋白, 主要定位于内质网、

液泡和细胞膜。TWD1的N末端能够与ABCB1的C
末端相互作用, 参与其分泌过程的调节。在twd1突
变体中 , ABCB1、ABCB4和ABCB19被滞留在内

质网中并被降解, 植株出现矮小卷曲等生长素转运

缺陷的表型(Wu等2010; Wang等2013)。然而目前

对TWD1介导的蛋白滞留和降解机制仍不清楚。

当前, 随着研究技术和手段的进步, 对其他植物激

素转运蛋白调节方式和调控机制的研究也逐渐深

入, 将为理解不同植物激素间的协同作用以及植

物激素如何通过调控生长发育进程来适应环境变

化提供基础。

3  植物激素转运的研究方法与策略

对细胞中转运蛋白的功能验证是研究植物激

素转运的重要步骤, 目前主要利用异源表达体系

和植物内源表达体系对转运蛋白的活性进行检测。

爪蟾卵细胞和酿酒酵母(Saccharomyces cerevisiae)
细胞是最常用的异源表达体系(Steiner等1994)。将

转运蛋白基因转入爪蟾卵细胞或缺陷型酿酒酵母

细胞中表达后, 对胞内和胞外带有同位素标记的

植物激素分子进行示踪分析, 通过计数或气/液相

色谱-质谱联用技术检测转运蛋白对底物的转运效

率和转运特异性。目前利用这种方法对生长素(3H- 
IAA)、细胞分裂素(14C-tZ)、脱落酸(3H-ABA)和茉

莉酸(3H-JA)等多种植物激素的转运蛋白进行了功

能验证(Corratgé-Faillie和Lacombe 2017; Park等2017; 
Binenbaum等2018)。然而目前发现一些植物激素转

运蛋白的活性依赖于植物中其他蛋白的调节, 因此

采用异源表达体系验证具有一定的局限性(Henrichs
等2012)。拟南芥原生质体和烟草悬浮细胞(Nicoti-
ana tabacum cv. Bright Yellow 2, BY-2)作为植物内

源表达系统常被用来检测转运蛋白对不同植物激素

的转运能力(Tessi等2021; Kamimoto等2012)。在

此基础上, Zhao等(2021)利用农杆菌介导烟草叶片

瞬时转化方法对3个已知拟南芥中的植物激素转运

蛋白进行表达, 并结合液相色谱串联质谱技术直接

对烟草细胞中多种内源性植物激素进行含量测定, 
发现ABCG25和ABCG16具有转运ABA的能力, 而
PUP14具有转运细胞分裂素的能力, 证明了该方法

在验证植物转运蛋白的活性和发掘新的转运蛋白

功能上具有一定的优势。

随着对植物激素信号转导途径研究的深入, 发
现某些植物激素能够诱导受体与负调控因子发生相

互作用, 促使信号向下游组分进行传递。基于这一

原理, 目前开发出用来筛选和验证植物激素转运

蛋白的方法。例如, 将ABA的受体PYR/PYL/RCAR
与酵母GAL4蛋白的DNA结合结构域融合表达, 同
时将蛋白磷酸酶PP2C (protein phosphatase 2C)与
GAL4蛋白的转录激活结构域融合表达, 在酵母细

胞吸收外源ABA达到一定浓度后, 能够诱导PYR
和PP2C发生相互作用, 激活下游报告基因表达。利

用这种方法, Kanno等(2012)发现了NRT1/PTR家族

成员NRT1.2参与了ABA的吸收转运, 并将其命名为

AIT1 (ABA-IMPORTING TRANSPORTER 1)。利用

同样的研究策略, 目前对GA和JA-Ile的转运蛋白进

行了筛选和功能验证(Chiba等2015; David等2016)。
植物激素除了进行细胞间转运外, 已有证据

表明生长素、脱落酸、细胞分裂素、赤霉素、独

脚金内酯和水杨酸在植物体内能够通过维管组织

进行长距离运输(Park等2017)。利用同位素标记的
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方法能够对植物激素的转运路径和动态分布进行示

踪, 另外还可以采用嫁接方法来验证植物激素在

植物体中的转运方向和调控作用(Turnbull等2002)。
该方法通常选取植物激素转运功能缺失突变体和

野生型植株进行花序嫁接或根茎嫁接, 相互交换

接穗和砧木, 再对嫁接植株的表型进行分析或对

不同组织部位的植物激素含量进行测定, 从而明

确植物激素是否能够在不同组织间移动而发挥功

能(Park等2017; Lacombe和Achard 2016)。同时利

用该方法对一些参与激素长距离运输的转运蛋白

进行了功能鉴定(Zhang等2021)。
近年来, 随着细胞生物学技术的发展, 以荧光

标记为主的可视化检测手段已应用于植物激素转运

的研究。Vukašinović等(2021)利用荧光标记对拟南

芥根中油菜素甾醇(brassinosteroid, BR)合成酶的分

布进行了观察, 并与BR信号下游转录因子BES1的
荧光强度进行分析比较, 发现了BR的合成依赖于根

中不同的细胞, 提出BR可能以前体的形式在不同细

胞间进行转运。另外, 通过合成具有荧光标记的植

物激素或其类似物进行植物活体观察, 能够实时

监测植物激素在不同组织中的分布及动态变化。生

长素荧光标记物NBD (7-nitro-2,1,3-benzoxadiazole)- 
IAA、油菜素甾醇荧光标记物AFCS (Alexa Fluor 
647-castasterone)-BR、赤霉素荧光标记物Fl (fluo-
rescein-labeled)-GA已在植物中成功应用(Hayashi等
2014; Irani等2012; Shani等2013)。同时科学家们基

于植物激素的信号转导途径和下游基因的表达调

控开发了一系列能够检测植物激素动态变化的生

物传感器(Balcerowicz等2021; Isoda等2021)。这些

技术的发展为深入研究植物激素在植物体内的转

运机制奠定了基础。

4  展望

植物激素在不同组织中的分布决定了植物生长

发育特征, 同时特定生理条件下激素的分配和转运

有利于提高植物对环境的适应性。在过去二三十

年里, 科学家们对植物激素转运途径、转运蛋白的

种类、基本功能和调控机制有了一定的认识(表1), 
但仍有许多问题需要进一步解决。一是许多激素

转运蛋白存在多个家族成员, 它们之间是否存在

冗余的功能还需要明确, 同时许多转运蛋白功能

缺失突变体表现出多效性的表型, 表明这些转运

蛋白可能具有转运多种底物的功能。多基因编辑

技术的发展为研究基因家族的功能带来便利, 从
而将为植物激素的转运研究提供更多遗传学上的

证据和支持。二是目前对生长素的转运研究较为

深入, 包括生长素的极性运输、在组织和细胞中的

动态分布以及转运调节机制等, 然而对其他植物

激素的转运途径、转运过程和调节机制的认识还

十分有限。特别是乙烯和油菜素甾醇两种重要植

物激素在植物体和细胞内的转运方式目前仍不清

楚, 对肽类植物激素的转运研究也有待深入, 对不

同植物激素间的转运调控网络仍需要进一步挖掘。

三是当前对植物激素转运机制的研究和认识多数

来源于模式植物拟南芥。由于激素的转运对植物

根系生长、种子发育和株型调控极为重要, 因此在

今后的研究中, 应加大对水稻、玉米等作物中激素

转运蛋白的鉴定和功能解析, 将有助于培育高产、

抗逆的农作物新品种。同时, 对转运蛋白结构的认

识是深入理解其转运机制的重要基础, 由于转运

蛋白具有多次跨膜结构域, 体外表达纯化十分困

难, 冷冻电镜技术的发展为解析激素转运蛋白的

结构提供了重要支持。此外, 为了研究植物激素在

植物组织中的分布和动态变化, 越来越多的生物

传感器被开发和利用。随着显微成像和实时定量

检测技术的发展, 这些新的便捷检测方法必将为

植物激素的转运研究提供更多直观有力的证据。
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表1  植物激素转运蛋白

Table 1  Plant hormone transporters

  转运激素	   蛋白名称	   亚细胞定位	           功能	       参考文献	

生长素	 ABCB1	 细胞膜	 输出生长素	 Sidler等1998	
	 ABCB4	 细胞膜	 输入/输出生长素	 Kubeš等2012	
	 ABCB6	 细胞膜	 输出生长素	 Zhang等2018	
	 ABCB14	 细胞膜	 输出生长素	 Kaneda等2011	
	 ABCB15	 细胞膜	 输出生长素	 Kaneda等2011	
	 ABCB19	 细胞膜	 输出生长素	 Noh等2001	
	 ABCB20	 细胞膜	 输出生长素	 Zhang等2018	
	 ABCB21	 细胞膜	 输入/输出生长素	 Kamimoto等2012	
	 OsABCB14	 细胞膜	 输入生长素	 Xu等2014	
	 ABCD1	 过氧化物酶体	 输入IBA	 Zolman等2001	
	 ABCG36	 细胞膜	 输出IBA	 Aryal等2019	
	 ABCG37	 细胞膜	 输出IBA	 Aryal等2019	
	 ZmABCB1	 细胞膜	 输出生长素	 Multani等2010	
	 SbABCB1	 细胞膜	 输出生长素	 Multani等2010	
	 NPF6.3	 细胞膜	 输入生长素	 Krouk等2010	
	 NPF5.12	 液泡	 输入IBA	 Michniewicz 2019	
	 NPF7.3	 细胞膜	 输入IBA	 Watanabe等2020	
	 AUX/LAX	 细胞膜	 输入生长素	 Balzan等2014	
	 PIN1	 细胞膜	 输出生长素	 Bennett等2014	
	 PIN2	 细胞膜	 输出生长素	 Bennett等2014	
	 PIN3	 细胞膜	 输出生长素	 Bennett等2014	
	 PIN4	 细胞膜	 输出生长素	 Bennett等2014	
	 PIN5	 内质网	 输入生长素	 Mravec等2009	
	 PIN6	 内质网	 输入生长素	 Cazzonelli等2013	
	 PIN7	 细胞膜	 输出生长素	 Bennett等2014	
	 PIN8	 内质网	 输入生长素	 Ding等2012	
	 PILS	 内质网	 输入生长素	 Barbez等2012	
脱落酸	 ABCC1	 液泡	 输入ABA-GE	 Burla等2013	
	 ABCC2	 液泡	 输入ABA-GE	 Burla等2013	
	 ABCG17	 细胞膜	 输入脱落酸	 Zhang等2021	
	 ABCG18	 细胞膜	 输入脱落酸	 Zhang等2021	
	 ABCG25	 细胞膜	 输出脱落酸	 Kuromori等2010	
	 ABCG30	 细胞膜	 输入脱落酸	 Kang等2015	
	 ABCG31	 细胞膜	 输出脱落酸	 Kang等2015	
	 ABCG40	 细胞膜	 输入脱落酸	 Kang等2010	
	 NPF4.1	 细胞膜	 输入脱落酸	 Kanno等2012	
	 NPF4.2	 细胞膜	 输入脱落酸	 Kanno等2012	
	 NPF4.5	 细胞膜	 输入脱落酸	 Kanno等2012	
	 NPF4.6	 细胞膜	 输入脱落酸	 Kanno等2012	
	 DTX50	 细胞膜	 输出脱落酸	 Zhang等2014	
	 OsDG1	 细胞膜	 输出脱落酸	 Qin等2021	
细胞分裂素	 ABCG14	 细胞膜	 输出细胞分裂素	 Ko等2014	
	 OsABCG18	 细胞膜	 输出细胞分裂素	 Zhao等2019	
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	 ABCI19	 内质网	 输入细胞分裂素	 Kim等2020	
	 ABCI20	 内质网	 输入细胞分裂素	 Kim等2020	
	 ABCI21	 内质网	 输入细胞分裂素	 Kim等2020	
	 PUP14	 细胞膜	 输入细胞分裂素	 Zürcher等2016	
	 OsPUP1	 内质网	 输入细胞分裂素	 Xiao等2020	
	 OsPUP4	 细胞膜	 输入细胞分裂素	 Xiao等2019	
	 OsPUP7	 内质网	 输入细胞分裂素	 Xiao等2019	
	 AZG1	 细胞膜	 输入细胞分裂素	 Tessi等2021	
	 AZG2	 细胞膜	 输入细胞分裂素	 Tessi等2021	
	 OsENT2	 细胞膜	 输入细胞分裂素	 Hirose等2005	
赤霉素	 NPF2.10	 细胞膜	 输入赤霉素	 Saito等2015	
	 NPF3.1	 细胞膜	 输入赤霉素	 Tal等2016	
	 NPF4.1	 细胞膜	 转运赤霉素	 Kanno等2012	
	 SWEET13	 细胞膜	 输入赤霉素	 Kanno等2016	
	 SWEET14	 细胞膜	 输入赤霉素	 Kanno等2016	
	 OsSWEET3a	 细胞膜	 输入赤霉素	 Morii等2020	
茉莉酸	 ABCD1	 过氧化物酶体	 输入OPDA	 Theodoulou 2005	
	 ABCG6	 细胞膜	 输入茉莉酸	 Li等2021	
	 ABCG16	 核膜/细胞膜 	 输入/输出茉莉酸	 Li等2017	
	 ABCG20	 细胞膜	 输入茉莉酸	 Li等2021	
	 NPF2.10	 细胞膜	 输入茉莉酸	 Saito等2015	
独脚金内酯	 PaPDR1	 细胞膜	 输出独脚金内酯	 Kretzschmar等2012	
	 MtABCG59	 细胞膜	 输出独脚金内酯	 Banasiak等2020	
水杨酸	 EDS5	 叶绿体	 输出水杨酸	 Serrano等2013	
乙烯	 LHT1	 细胞膜	 输入ACC	 Shin等2015	
油菜素甾醇	 —	 —	 —	 —	

表中除特别标注来源于其他物种(Mt: 蒺藜苜蓿; Os: 水稻; Pa: 矮牵牛; Sb: 高粱; Zm: 玉米)的植物激素转运蛋白外, 其
他未标注蛋白均来源于拟南芥。“—”表示尚未明确。

表1  (续)

   转运激素	   蛋白名称	   亚细胞定位	           功能	       参考文献	

细胞分裂素

2060
Béziat C, Barbez E, Feraru MI, et al (2017). Light triggers 

PILS-dependent reduction in nuclear auxin signalling for 
growth transition. Nat Plants, 3: 17105

Binenbaum J, Weinstain R, Shani E (2018). Gibberellin lo-
calization and transport in plants. Trends Plant Sci, 23: 
410–421

Bogaert KA, Blomme J, Beeckman T, et al (2022). Auxin’s 
origin: do PILS hold the key? Trends Plant Sci, 27: 227–
236

Borghi L, Kang J, Ko D, et al (2015). The role of ABCG-type 
ABC transporters in phytohormone transport. Biochem 
Soc Trans, 43: 924–930

Bürkle L, Cedzich A, Döpke C, et al (2003). Transport of 
cytokinins mediated by purine transporters of the PUP 
family expressed in phloem, hydathodes, and pollen of 

Arabidopsis. Plant J, 34: 13–26
Burla B, Pfrunder S, Nagy R, et al (2013). Vacuolar transport 

of abscisic acid glucosyl ester is mediated by ATP-bind-
ing cassette and proton-antiport mechanisms in Arabidop-
sis. Plant Physiol, 163: 1446–1458

Chen Q, Liu Y, Maere S, et al (2015). A coherent transcrip-
tional feed-forward motif model for mediating auxin-sen-
sitive PIN3 expression during lateral root development. 
Nat Commun, 6: 8821

Chiba Y, Shimizu T, Miyakawa S, et al (2015). Identification 
of Arabidopsis thaliana NRT1/PTR FAMILY (NPF) pro-
teins capable of transporting plant hormones. J Plant Res, 
128: 679–686

Cho M, Henry EM, Lewis DR, et al (2014). Block of 
ATP-binding cassette B19 ion channel activity by 5-ni-
tro-2-(3-phenylpropylamino)-benzoic acid impairs polar 



资丽媛等: 植物激素转运研究进展 2249

auxin transport and root gravitropism. Plant Physiol, 166: 
2091–2099

Corratgé-Faillie C, Lacombe B (2017). Substrate (un)specific-
ity of Arabidopsis NRT1/PTR FAMILY (NPF) proteins. J 
Exp Bot, 68: 3107–3113

David LC, Berquin P, Kanno Y, et al (2016). N availability 
modulates the role of NPF3.1, a gibberellin transporter, 
in GA-mediated phenotypes in Arabidopsis. Planta, 244: 
1315–1328

Dhara A, Raichaudhuri A (2021). ABCG transporter proteins 
with beneficial activity on plants. Phytochemistry, 184: 
112663

Du F, Jiao Y (2020). Mechanical control of plant morphogen-
esis: concepts and progress. Curr Opin Plant Biol, 57: 
16–23

Dudler R, Hertig C (1992). Structure of an mdr-like gene from 
Arabidopsis thaliana. Evolutionary implications. J Biol 
Chem, 267: 5882–5888

Feraru E, Feraru MI, Barbez E, et al (2019). PILS6 is a tem-
perature-sensitive regulator of nuclear auxin input and 
organ growth in Arabidopsis thaliana. Proc Natl Acad Sci 
USA, 116: 3893–3898

Geisler M, Kolukisaoglu HÜ, Bouchard R, et al (2003). 
TWISTED DWARF1, a unique plasma membrane-an-
chored immunophilin-like protein, interacts with Arabi-
dopsis multidrug resistance-like transporters AtPGP1 and 
AtPGP19. Mol Biol Cell, 14: 4238–4249
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