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6b 基因：植物肿瘤形成的重要影响因子 

靳云凯, 刘春林, 阮颖 

湖南农业大学生物科学技术学院, 长沙 410128 

摘要: 近年来, 来自农杆菌的致瘤基因在植物中的功能和作用机理研究越来越得到重视。6b 基因是植物肿瘤形

成的重要影响因子, 它位于 T-DNA 片段上, 属于 rolB 基因家族。在植物体内, 6b 基因能影响激素水平、糖的含

量和其他次生代谢产物的积累, 以及改变与其相关基因的表达水平等, 但其具体作用机制还有待深入研究。文

章对 6b 基因的生物功能、分子结构、活性部位、作用模式等方面的重要研究进行了综述, 为这类功能基因的

进一步研究及应用提供了理论依据。 
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6b genes: the important effective factors relative to tumor formation 
in plants 
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Abstract:  In recent years, the functional mechanisms of the oncogenens from Agrobacterium in plants were received 
more and more attentions. 6b genes, derived from the T-DNA fragment, are vital carcinogenesis factors of plants and belong 
to rolB genes family. In plants, 6b genes can affect phytohormone levels and carbohydrate contents, and can also cause ac-
cumulation of secondary metabolites, as well as change the relative genes expression. The specific mechanisms behind 
these impacts remain to be researched in-depth. In this paper, the function, structure, activity, and acting mode of the 6b 
genes were summarized, which provide a theoretical foundation for further study and application of these functional genes. 
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随着新功能基不断挖掘, 越来越多的功能基因
通过农杆菌Ti或Ri质粒介导法被转入到各种生物体
基因组中, 以确定其生物学功能或得到目的产物。
转移DNA(Transferred DNA, T-DNA)是农杆菌Ti或
Ri质粒中的一段DNA序列, 利用其两端的保守序列

(LB、RB), T-DNA可以从农杆菌转移并稳定整合到
受体植物基因组中。整合到宿主细胞的T-DNA可以
诱发受体植物形成肿瘤, 促进冠瘿碱合成以及抑制
细胞分化, 有的还可以通过同源重组导致寄主染色
体的序列发生倒置[1]。6b基因是在T-DNA区段上发
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现的一种功能基因 , 属于rolB基因家族 , 在农杆菌
诱导肿瘤形成中起重要作用。此外, 6b基因对植物激
素水平、糖类及次生代谢产物的积累、相关基因表

达等方面都起着重要的调控作用[2]。 

1  6b基因及其家族分析 

在农杆菌T-DNA片段中, 存在有 6b、iaa、ipt、
Norf8、Corf8、6a、rolB、rolC、orf13、Iso等基因, 它
们大部分都能够诱导植物生长或者改变它们的生长

表型 [3~5], 属于rolB基因家族。其中, iaa和ipt是编码
生长素和细胞分裂素的基因, 与植物体内编码生长
素和细胞分裂素的基因有很大的同源性, 是根癌农
杆菌使植物形成肿瘤最重要的诱导因子。6a曾有报
道能够加强冠瘿碱的运输[6], 促进肿瘤的形成。orf8
能够使植物体中蔗糖的输出量降低 [7], 增加植物体
中的蔗糖含量。rolB基因产物能够水解吲哚-糖苷 , 
增加细胞内生长素的活性, 它还能够诱导植物在薄
壁细胞处形成异位根和异位花, 并且能够加强植物
体对生长素的应答反应[8,9]。rolB的过表达能够引起
烟草(Nicotiana tabacum L.)愈伤组织的坏死 [10], 这
可能是由于rolB的过表达改变了愈伤组织中生长素
的含量 , 使得愈伤组织不能够重新分化而导致坏
死。Estruch等[11]曾报道RolB有吲哚氧基-β-糖苷酶的
活性, 并认为RolB能够从糖脂轭合物中释放游离的
IAA。rolB家族基因编码的蛋白质都和色氨酸-2-单加
氧酶(IAAM)有直接的关系, IAAM能够催化色氨酸
形成吲哚-3-乙酰胺(IAM), iaaH基因编码的IAM水解
酶类能把IAM转化成生长素IAA[12,13]。所以rolB家族
有可能涉及到IAA的代谢、运输或者细胞对IAA敏感
性的升高。有研究得出, rolB启动子属于诱导型启动
子, 它在转录因子NtBBF1 存在的情况下, 能够被生
长素[9,14]和蔗糖诱导[10], 在胚乳、茎部以及根部分生
组织得到表达 [5]。以上这些家族基因只在农杆菌

T-DNA和一些植物中存在, 而后者可能是在长时间
的共同进化过程中, T-DNA插入突变造成的[4]。从这

些基因的功能可以猜测出该家族基因在肿瘤形成的

整个过程中具有一定的连锁或者相互促进的作用。 
6b属于rolB或者plasticity(plast)基因家族。控制

该家族基因表达的启动子大部分都属于组织特异型

或者诱导型启动子[9]。6b产物与植物体内控制细胞
分裂素和生长素基因表达的组织特异性启动子相互

作用, 提高细胞分裂素和生长素合成基因的表达水
平, 对植物的正常生长产生影响。又因为iaa和ipt分
别是控制生长素和细胞分裂素的基因, 所以猜测 6b
能够促进iaa和ipt基因的表达, 是它们的反式作用元
件。但是 6b基因诱导肿瘤形成的过程并不涉及到生
长素合成或者对生长素敏感性的升高 [15],细胞分裂
素的代谢水平也没发生变化[16]。 

从这些基因给植物带来的不同影响可以看出 , 
它们虽然都属于同一家族, 但由于受其启动子和本
身序列的影响, 它们给植物带来的影响有很大差别。 

2  不同菌株 6b基因致瘤活性及其活性部位 

2.1  不同菌株 6b基因致瘤活性 

为了研究 6B蛋白的致瘤活性, Helfer等[17]将 6
种 6b基因编码序列分别构建于相同的表达载体中, 
结果证明：这 6种 6b基因编码序列(A-6b、AB-6b、
C-6b、CG-6b、S-6b、T-6b)具有不同的致瘤活性, T-6B
的致瘤性最强, AB-6B的致瘤性最弱。所以, 虽然不
同种类的农杆菌菌株都有一定的致瘤性, 但是它们
致瘤的条件和活性却有很大的差别。不同菌株的 6b
基因在致癌强度上的不同可能是由于它们非保守区

基因序列的不同, 从而产生不同的结构域。 

2.2  6b基因的活性部位 

对 6B蛋白和RolB家族蛋白氨基酸序列进行分
析发现, 位于 97位点的脯氨酸残基是唯一一个完全
保守的序列[17]。同时, 一些保守的氨基酸残基在维
持它们的生物活性和结构域的形成方面起着重要的

作用。对致瘤性最强的T-6b基因进行突变分析证明：
6B蛋白中有一段大约含 78 个氨基酸残基的区域(在
62 和 134 之间), 该区含有较少的插入或缺失位点, 
而且比其他的区域更加保守。在该区中, 有 4 组氨
基酸序列对于肿瘤的诱导是必需的 , 分别是：
LVYVYL(62~67)、GTVVT(89~93)、IPPW(95~98)、
FLAI(131~134)[17]。对T-6b定向突变证明 , P96A、
T93A、A133S有较弱的致瘤性 , 而Y66A、P97S和
F131A完全没有致瘤性[17]。此外, 6B蛋白 164~184位
含有谷氨酸残基的酸性环, 该环的功能可能是作为
一种蛋白与蛋白或者蛋白与核酸相互作用的结构支

架; 而 40~55 位氨基酸残基是一组排列比较有序的
环状结构, 它是组蛋白H3、AGO1 和SE等一些蛋白
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的结合位点[18], 在转录和转录后水平调控相关基因
的表达。6B蛋白还可以通过 121、153、156 位酪氨
酸的芳香环所形成的囚笼结构来锚定NAD+ 的烟酰
胺环, 促进 6B蛋白和NAD+ 的结合[18], 通过调控蔗
糖代谢途径来调节植物体内糖水平。 

对转化植株子叶的Northern分析显示, 各种 6b
基因的表达水平都是一样的, 所以突变的没有致瘤
性的 6B蛋白可能是由于它们稳定性的改变而引起
的。当把突变的T-6b基因克隆到pQE60 表达载体上
后转入大肠杆菌, 用抗T-6b的抗体检测后和正常的
6b基因对比发现, 6B蛋白的表达水平及其活性都没
有发生变化, 而植物中突变的T-6B蛋白的积累量会
大量降低[16]。这说明原核生物和真核生物在 6b基因
的翻译后修饰方面有很大的不同。 

由以上结论可以看出, 6b 基因并不是通过某一
特定的活性部位来起作用, 而是在多处结构域的综
合作用下来起到调控机制的。 

2.3  决定肿瘤大小的 6b序列 

6b序列不仅与肿瘤形成密切相关, 而且还与肿
瘤大小有直接的关系。为了探究决定肿瘤大小的 6b
序列,  Helfer等[17]通过把强致瘤性的T-6b和弱致瘤

性的A-6b编码序列结合在一起(图 1a), 置于 35S强
启动子下游, 观察其编码产物对肿瘤形成和大小的
影响。结果表明：凡含有T-6B的 1~60片段的融合蛋
白, 都具有较强的致瘤性, 说明在该序列内可能包
括一个或多个决定肿瘤大小的决定因子。进一步对

T-6B的 1~60片段进行解析和序列替代分析, 结果证
明T-6B的 57~59 位的LTG是决定肿瘤大小的决定子, 
它们可能和蛋白的核定位有关, 因为蛋白质进入细
胞核内后可以在转录和转录后水平等很多方面控制

基因的表达。 

3  6b基因对植物生理生化及形态发育的影响 

3.1  6b基因对植物形态发育的影响 

6b基因能够诱导落地生根属和烟草属植物形成
肿瘤或者突起 , 突起是转 6b植物最突出的表型特
征。植物的花、叶柄、茎、根的生长都受到 6b基因
的影响, 6b带来的所有的生长状态的改变叫做 6b突
起症(Enation syndrome)[19]。6b引起的突起症与病毒 

 

 
 

图 1  决定肿瘤大小的 6B 序列 
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a：不同杂交形式蛋白结构及其肿瘤诱导能力(“+”表示致瘤能力); b: T-6B和 AB-6B 1~60位氨基 
酸残基(黑体为特异多样性氨基酸残基引自文献[17])。  

侵染所引起的突起症状相似 , 如：棉花(Gossypium 
spp)叶片卷曲病(CLCuD)或者甜菜(Beta vulgaris)卷
顶病毒 (BCTV), 因为T-DNA本身可以看作是一种
DNA病毒, 它可以通过左右两端的保守序列把相关
基因整合到植物基因组中去, 产生一些和病毒侵染
相似的性状[19]。在 6b植物中,与引起突起症状相关的
因子能够通过韧皮部在植物体之间相互转移 [19]。

Gremillon等 [20]通过Western杂交在植物的不同部位
都检测到了 6B蛋白的存在, 所以他们推测 6B蛋白
可能就是突起因子。 

6B蛋白影响中柱鞘和韧皮部细胞的正常分裂 , 
使植物的根和茎变得短而粗。当烟草中携带有由诱

导型启动子hsp70 启动T-6b基因 [21]时, 它能够形成
管状变态叶以及茎基部的不定芽。创伤这一外界的

强烈刺激也能够诱导 6b基因在伤口处表达, 使伤口
处产生肉眼可看到的愈伤组织。这些变异的产生可

能都和T-6b表达引起的激素代谢变化有关。 
6b所带来的以上形态学表型改变, 在组织层面

上既能在分生组织、又能在成熟组织里表现出来。

已有的研究结果提示：6B蛋白所带来的植物表型的
改变是它和其他蛋白质相互作用的结果, 它可能作
为一种辅助激活蛋白或者信号传递因子与其他反式

作用因子相互结合, 这种结合是由 164~184 位重复
的环状谷氨酸残基所介导的, 因为 164~184 位重复
的环状谷氨酸残基可以和烟草核蛋白NtSIP1 (Nico-
tiana tabacum Six-b-interacting protein 1) [22]、NtSIP2[23]

相互作用。NtSIP1和NtSIP2是存在于烟草细胞核中
的两种蛋白, 它们可以和 6B蛋白相互作用的而影响
烟草细胞的正常生长[24]。Wang等[18]在体外对 6B蛋
白进行Western杂交和体内免疫共沉淀后证明, 6B蛋
白能够和AGO1 蛋白 185~371 位的N端结构域、SE
蛋白 194~240 位的N端和 241~469 位的中间结构域
直接相互作用。体外降解实验证明, 缺少 164~184
位重复的环状谷氨酸残基结构域的 6B蛋白突变体
仍然具有和拟南芥H3组蛋白、SE、和AGO1相互作
用的能力 [24], 说明除开环状谷氨酸残基结构域外 , 
6B蛋白的其他结构域也有与H3 组蛋白等结合的能
力。研究结果表明：6B蛋白能利用自己 40-55 位的
延长的环状氨基酸残基结构域和RNAi途径中的主

要蛋白(AGO1 和SE)相互作用, 起到解除干扰机制
的作用。和其他病毒抑制基因 (CMV2b 和 P0 等)
不同的是：第一, 6B蛋白可以和宿主细胞核内的许多
不同的蛋白质起作用[23], 而不是只和AGO1 进行靶
向作用[25, 26]。第二：6B首先作用的底物是SE, 而不
是AGO1。因为SE在AGO1的上游起作用, 和CMV2b
相比, 6b对miRNA产生基因沉默的解除作用更加明
显[18]。据此, Wang等[18]将与 6B蛋白相互作用的蛋白
质可分为两组：一组可以和它的 164~184 位的重复
的环状谷氨酸残基结构域靶向作用 , 一组可以和
40~55位的氨基酸形成的结构域相互作用。 

3.2  6b基因对植物生理生化影响 

3.2.1  对糖代谢水平影响 

正常情况下, 植物为了防止体内蔗糖的过度积
累, 它本身会产生一种反向调节机制, 但 6b基因能
够打破蔗糖运输与积累的限制, 提高蔗糖代谢酶的
活性, 使得蔗糖在植物体内含量大幅度提高, 明显
影响植物的生长。已有实验证明, 当把转 6b烟草完
整的或离体的器官放在含过量蔗糖的诱导培养基上

时, 这些部位中的蔗糖含量会得到大量的积累, 葡
萄糖和果糖含量也会有相应的升高, 这些糖含量的
提高很明显的改变了它们的代谢状态; 但是当把它
们放在不含蔗糖但是含有葡萄糖或者果糖的诱导培

养基中时, 这些部位的含糖量都会有明显的降低[14]。

在转 6b的玉蜀黍(Zea mays L.)中对代谢产物分析表明, 
蔗糖含量在根的所有部位都比野生型的含量高[27]。这

些结果说明 6b基因作用的底物是蔗糖而不是葡萄糖
或者果糖。而在转A4-orf8这一rolB家族基因的烟草
植物中, 通过对植物体内糖类水平分析表明：这些
植物体中蔗糖的输出量都有所降低[7]。由于 6b基因
属于rolB基因家族, 所以推测 6b在控制蔗糖的输出
量方面也有着相同的机制, 但目前尚无实验证据的
支持, 这也正是需要进一步深入研究的方面。 

糖代谢水平在很大程度上影响着植物的正常生

长。因此, 6b基因在影响到糖代谢的同时, 还会明显
影响到植物的正常生长。 

3.2.2  对其他次生代谢产物水平的影响 
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6b基因除了对糖代谢水平有明显的影响之外 , 
还与一些次生代谢产物的形成和积累有关。在转

C58-6b [28]、35S-AK-6b [29]和dex-AK-6b [30]的基因烟

草中, 紫锥菊多酚在 6b基因表达的部位都出现了积
累, 其含量远比野生型高。此外, 紫锥菊多酚还可能
在 6b诱导突起的早期起作用。将转 6b烟草培养在含
生长素和细胞分裂素的培养基中, 根等部位的绿原
酸 (Chlorogenic acid, CGA)、咖啡酰腐胺 (Caffeoyl 
putrescine, CaPu)以及芦丁的含量也会得到积累, 特
别是CGA。高效液相色谱分析表明, 在转 6b烟草的
根部, CGA的含量可由原来的 0.1 mmol/L上升到 3.8 
mmol/L, 并积累于根部。与苯丙胺类代谢物相比 , 
CGA在根部单独的特殊积累更值得关注 [31], 因为
CGA是一种生长素抑制剂, 它能够改变生长素的极
性运输[19]。通常, 提高 40倍的CGA可以用来间接说
明 6b在植物中得到了表达, 而且具有较高的活性。
用CGA合成抑制剂氨基茚磷酸(AIP)[32,33]抑制CGA
合成结果表明, CGA含量的变化并不会影响到 6b基
因的表达和糖的积累。 

综上所述, 6b基因对植物的生长表型、糖代谢与
次生代谢、激素水平等都有明显的影响, 推测 6B蛋
白定位于细胞核中是赋予其具有以上各种生物活性

的主要原因[34]。此外, 6B蛋白还有可能通过与H3、
AGO1 和SE等一些蛋白的结合在转录和转录后水平
调节基因的表达[18]。 

4  6b基因作用模式 

6b在植物生长、代谢水平等方面产生的调节机
制主要通过 6b 基因的作用模式来阐明。6b 基因可
能的作用模式有：苯丙胺基烷-生长素模式、糖积累
模式和 ADP-核糖基化模式。 

4.1   苯丙胺基烷-生长素模式 

生长素是一种重要的内源激素, 有极性运输的
特点, 对植物的生长发育有重要的调节作用。在转
dex-AK-6b种子的下胚轴, AK-6b能够改变类苯基丙
烷的代谢 , 使得山奈酚 -3-芸香糖苷 (Kaempferol-3- 
rutinoside, K-3-R)得到了积累, 从而促进了四氢基黄
酮的合成。四氢基黄酮是生长素极性运输的抑制  
剂 [35], 它的合成阻止了生长素的运输, 使生长素在
某些部位积累, 从而导致生长状态的改变, 例如异

常的叶脉[30]。类苯基丙烷代谢水平的改变可能是由

于控制类苯基丙烷代谢的相关基因的表达水平在

6B的作用下发生了改变, 但是这些假设到目前还没
得到证明。 

4.2  糖积累模式 

Clément等 [2]发现 , 将转dex-T-6b基因烟草培养
在含过量蔗糖的培养基中, 叶中糖的含量迅速升高, 
并伴随着渗透压和细胞大小的改变。上述的改变都

依赖于植物体中蔗糖的积累。已有结果明显显示：

各种糖含量的改变都是由于 6b基因的表达打破了限
制蔗糖吸收作用的途径, 使蔗糖吸收量提高。在靠
近根毛的区域, 蔗糖积累的最多; 在伸长区和成熟
区, 由蔗糖降解得到的葡萄糖和果糖含量也大量提
高。在根部, 蔗糖的向下运输使整个根尖中糖含量
的升高和伸长区的快速生长。在培养基中加入含放

射性同位素标记的蔗糖后 , 用同位素示踪法证明 , 
6b能促进蔗糖的吸收。  

6b除了能够增加根部糖含量外, 还能使叶和其
他组织中的糖含量升高。Helfer等[19]将 6b基因插入
在组成型强启动子 35S下游后使其在植物中表达 , 
发现叶以及其他组织内的糖含量和渗透压同样也都

有升高, 组织吸水膨胀变大。通过对代谢产物分析
表明：葡萄糖和果糖含量的明显升高在渗透压变化

中起主要的作用。 
因此可得出 6b基因在促进糖的吸收和改变植物

生长状态中具有重要作用[2]。糖的吸收、保存和超

常积累是 6b诱导生长状况改变的主要原因。目前有
关 6b促进糖吸收的具体机制还不是十分清楚, 我们
推测它可能是通过调节蔗糖代谢关键酶蔗糖合成酶

(SS)或者蔗糖磷酸合成酶(SPS)的活性来起作用。 

4.3  ADP-核糖基化模式 

腺苷二磷酸-核糖(ADP-核糖)基化是一种蛋白
质修饰的重要方式, 它参与将ADP-核糖从NAD+转
移到某些具有信号传导作用的鸟嘌呤核苷酸结合蛋

白(G蛋白)的a亚单位。最近, Wang等[18]证实, 6B蛋白
具有和ADP-核糖基化毒素蛋白相似的空间结构, 能
够催化底物糖基化。位于 6B蛋白 66 位和 153 位的
Tyr、93位的Thy都是ADP-核糖基化的催化残基, 在
拟南芥核糖基化因子(ARF)和GTP中也都存在相应
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的催化残基。 
6B蛋白具有ADP-核糖基化活性的主要原因可

能是因为 6b基因导致了其他一些基因异位表达
(class I KNOX, CUC以及其他一些和细胞周期有关
的基因)或者作为一种染色质伴侣改变了染色质的
状态[24]。因为ADP-核糖基的催化作用可以导致宿主
蛋白共价键的改变而失活, 从而改变细胞的生理活
动甚至使植物产生突起[18]。 

5  展 望 

自从发现农杆菌能在自然条件下趋向性地感染

大多数双子叶植物的受伤部位, 并导致农杆菌感染
部位形成肿瘤后, 人们对 T-DNA上的一些重要基因
进行了较为系统和深入的研究。农杆菌能够在植物

中产生肿瘤主要是因为在 T-DNA 中含有生长素和
细胞分裂素基因 , 它们能够促进细胞的生长和分
裂。除此之外, T-DNA中 6b等一些重要基因也能够
对植物的正常生长带来明显改变, 这说明这些基因
在植物代谢和生理水平上能够起到重要的调节作

用。我们可以利用这些调节途径来研究植物激素在

植物体中的具体作用机制, 还可以利用它们对植物
代谢途径的改变得到我们所需要的一些重要的目的

产物。T-DNA里面的一些基因和植物体本身含有的
一些调节植物生长发育的基因具有很大的同源性 , 
而且在作用上也有很大的相似性; T-DNA 还可以看
作一种新型的 DNA 病毒, 通过研究 T-DNA 自主整
合入基因组中的具体机制来进一步研究病毒侵染机

理。所以我们可以以农杆菌为模式物种来研究物种

的进化历程和进化方式。另一方面, 根据 6B蛋白能
够和 SE和AGO1相互作用而解除RNAi的作用机制, 
可用来发现控制植物表型的重要基因。总之, 以后
对农杆菌的研究将不会仅仅局限于介导基因转化这

一方面, 对其本身一些重要基因的研究将会越来越
得到重视。 
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