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植物胞质分裂发生机制

叶纵芝曹家树* 金维正 l

(浙江大学蔬菜研究所，杭州 310029; 1 浙江大学生命科学学院，杭州1310029)

摘要 胞质分裂(cytokinesis)是指在同一细胞中在新形成的两个子核之间形成新的问隔，将

母细胞一分为二的过程。月色质分裂存在于任何一种生命形式中，从单细胞的细菌到多细胞的真核

生物都能进行胞质分裂。近些年由于细胞学方法的改进和研究材料增多等因素，使得对植物胞质

分裂发生机制的研究取得了很大的进展。现对植物中不同类型的胞质分裂在细胞学、分子生物学

方面的研究进展作一综述。
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胞质分裂(cytokinesis)是指在两个新的子核之间

形成新的问阳，把一个母细胞(mother cell)分隔成两

个子细胞(daughter cell)的过程。地球上每一个细胞

都是由细胞分裂形成的，所以胞质分裂存在任何一

种生命形式中，从单细胞的细菌到多细胞的真核生

物都能进行胞质分裂，但它们发生的机制却不尽相

同。动物细胞的胞质分裂，是以给缩和起沟的方式

进行的，以"收缩"环为胞质分裂细胞器，将细胞

挤成两个口，2J，而植物以"成膜体" (phragmoplast)为

胞质分裂细胞器，依靠成膜体指导细胞板的形成，

而后细胞板不断扩展，形成完整的细胞壁，将母细

胞一分为二。

近些年来，随着细胞学方法的改进以及研究技

术的出现，使得植物胞质分裂发生机制的研究取得

了很大的突破，特别是在细胞骨架研究方面。例如

应用改进的电子显微镜技术以及抑制剂和荧光染料

相结合的技术使研究胞质分裂过程的动力学变化过

程成为了可能:高压冷冻固定技术使观察结果更接

近于活细胞:通过激光共聚焦扫描荧光显微镜可观

察到胞质分裂过程中植物的微管、微丝等细胞骨架

多聚体:还有免疫荧光定位技术等都促进了植物胞

质分裂的深入研究。另一方面，随着植物功能基因

组研究的兴起，在拟南芥中发现的许多与细胞胞质

分裂相关的突变体，对这些突变体的研究也使得人

们对植物胞质分裂的分子机制有了初步的认识和了

解。

本文主要针对这些年植物胞质分裂在细胞和分

子水平等方面的研究进展作一综述，并对一些特殊

的胞质分裂形式如小于包子母细胞中的减数分裂和雌

配子体形成过程中胞质分裂的研究进展也作了论

述，对目前在胞质分裂中还不清楚的问题予以了讨

论与展望。

1 植物胞质分裂在细胞学水平的研究

植物胞质分裂发生在新形成的细胞之间新的细

胞壁形成之时，而这一过程是依靠细胞骨架结构来

实现的。细胞骨架是由丝状蛋白多聚体构成的、遍

布于整个细胞质的网络结构，主要调节真核细胞内

的空间组织和细胞或细胞内含物的走向运动。它包

括了 3 个主要的蛋白质家族，即中问纤维、肌动蛋

白和微管蛋白。这 3 种蛋白质主要构成了细胞骨

架，另外还有一些与细胞骨架相结合的结合蛋白，

用来连接、移动和修改细胞骨架。这些结合蛋白中

第一类就是俗称的"马达蛋白"，是以 ATP 为其

能量来源的超家族，包括肌球蛋白、动力蛋白和驱

动蛋白:另一类是被称为"交联"或"捆扎"的

蛋白质，在同种细胞骨架多聚体之间形成连接。以

上所述的蛋白质都参与了植物胞质分裂，完成了把

一个母细胞一一分为二的过程。

1.1 成膜粒(phragmωome)和早前期带(preprophase

band)确保胞质分裂的定位

植物胞质分裂中因为新形成的壁是持久的，所

以有儿种机制帮助细胞壁建立在正确的位置上。

成膜粒是胞质中的一薄层，呈网状，在未来
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的细胞壁的平面上形成。这个结构在细胞周期的早

期形成，作为分裂的第一个可见信号，核移向将要

发生有丝分裂的位置，随后成膜粒结合围绕在它周

围。成膜粒含有肌动蛋白纤维和微管，这两种细胞

骨架都参与了核的移动与成膜粒的形成[3] 。成膜粒

具体功能目前还不清楚，它可能参与了未来分裂的

平面的国定，或为膨胀的胞质分裂的元件建立一条

通过液泡的胞质途径。

参与定位细胞板的另外一种细胞骨架结构是早

前期带，通常形成于有丝分裂前期。早前期带是含

有一条肌动蛋白和微管构成的环，位于未来细胞壁

结合母细胞壁的位置，在质膜之内环绕细胞。早前

期带从最初的较宽、组织松散变成后期的窄、组织

紧密[4]。早前期带预示了细胞板与母细胞结合的位

置，但它的功能还不清楚，有人认为早前期带更改

了母细胞壁的结构，使后来的细胞壁可以插入，也

有人认为早前期带协助指导胞质分裂的各个组分进

行正确的定位。

1.2 成膜体是植物细胞中进行胞质分裂的细胞器

成膜体含有肌动蛋白、肌球蛋白及微管，方

向垂直于正在形成的细胞壁。成膜体开始形成时，

在纺锤体中部的残余微管和从两极发出的大量新聚

合的微管和肌动蛋白纤维结合，微管在纺锤体赤道

上重叠的环带确定了成膜体的中部平面。成膜体在

重新形成的核之间的细胞中心形成，然后向细胞边

缘离心生长。在它生长时，新的细胞骨架多聚体补

充到边缘，内部的细胞骨架脱落，很快就能形成环

状结构。成膜体中的微管是呈高度动态的，半寿期

(half life)大约是 1 min，这种动态可能有利于成膜

体的生长[3] 。

1.3 细胞板的形成

在植物胞质分裂中，成膜体协调形成细胞板所

需的强烈分泌活性，并指导生长的细胞板到达母细

胞壁。

Samuels 等[呀U用高压冷冻固定技术研究烟草根

尖及悬浮细胞中的胞质分裂时发现了成膜体的形成

及细胞板形成与小泡之间的联系。小泡最初在成膜

体的中心聚集，融合形成了"管泡网络"(tubulo­

vesicular membrane network , TVN) , TVN 是由管

状延伸的小泡聚合而成的。这些小管很长，细而弯

曲，并由富含蛋白质的"绒毛"基质包围。这个

膜状网络首先在成膜体形成的细胞中心，然后移至

外围。而后，小泡的继续运输和多糖的合成拓宽了

·综述-

小管，形成交织的膜层，即管状网络(tubular

network) 。这时，微管和绒毛基质都消失了，这

个网络逐渐失去了网状形式，经过一个称为有孔板

的阶段和细胞壁物质的不断扩充，最终形成新的细

胞壁。小泡是由高尔基体分泌的，小泡把蛋白质和

多糖运输到初生的细胞壁，并把质膜递送到生长的

细胞板。然后，小泡由细胞板回到高尔基体，扔

掉多余的膜，并再生细胞壁组分。建立细胞板要求

强大的分泌活性，细胞骨架在指挥分泌物的运输上

可能起着重要的作用，但现在对其中的机制知道得

很少。

目前人们对成膜体中的细胞骨架各个组分具体

功能还不是很了解，并且对成膜体指导、协调构建

细胞板的机制也不清楚，这些都有待于细致、深入

的后续研究。

2 植物胞质分裂.在分子生物学水平的研究

近些年来，基于对一些胞质分裂突变体的研

究，分离、鉴定和克隆了一批与胞质分裂相关的基

因，使人们对植物胞质分裂的分子机制也有了初步

的认识。

目前分离得到的这些基因→般可以分为三类:

-类是与细胞板的膜融合相关的基因，如 KNOμÐ6]

和 KEULE[7.8]基因， KNOLLE (KN)编码的蛋白质与哺

乳动物中的突触融合蛋白具有很高的同源性。在动

物细胞的胞质分裂中，突触融合蛋白是进行胞外分

泌的小泡与小泡相互融合时所必需的。 KEULE 编

码的蛋白质与酵母中 S四 lp 具有很高的同源性， Sec 

lp 在酵母细胞的胞质分裂中主要担负着调节突触融

合蛋白的功能。这些研究结果说明了在植物的胞质

分裂过程中其细胞板的膜融合方式可能与动物、酵

母中的相类似;第二类是与原初细胞壁合成有关的

基因，如 KORRIGAN(KOR)[9.JQ]和 C汀I 基因[11]，它

们分别编码内源 -1 ， 4-ß喃葡聚糖酶和甘露糖-磷酸盐­

眯基转移酶;第三类是编码驱动蛋白的基因，如

HINKEL 基因[l2]，这类驱动蛋白能与微管相结合，

主要参与小泡的运输和有丝分裂纺锤体的形成，起

着调节细胞板和成膜体扩展的作用。 Nacry 等[1 3]对

在拟南芥中获得的与胞质分裂相关的基因作了总结

(表 1 )。

目前由于技术和材料等多种因素的限制，还有

许多与胞质分裂相关的未知基因没有被发现，例如

调节细胞板中进行胞外分泌和内吞作用的小泡进行
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表 1 在拟南芥中通过突变体途径获得的与胞质分裂相关的基因

图谱位点 等位主基因 突变体的表型

叶纱L芝等:植物胞质分裂发生机制

不完整的细胞壁，核和细胞较大

不完整的细胞壁，核和l细胞较大

不完整的细胞壁，核和细胞较大

不完整的细胞哇，核 f打细胞较大

不完整的细胞壁，核和细胞较大

不完整的细胞慰，核和细胞较大

不完整的细胞壁，核和细胞较大

不完整的细胞哇，核和细胞较大

ζ
J
 

q
h
?
-
q
4
1

且
句

3

《
J
A

斗

1
A

未确定

1-(bottom) 

1-(top) 

1-20 

2-60 土

1-14 

5-35 ::!:: 

4-(top) 

不完整的细胞壁，核和细胞较大，脐眼质积累

四分体中的小白 F不能释放

囚分体中的小炮子本能释放，有脐眼质碎片

细胞不能伸长

根形态异常

花蕾中不完整的细胞壁，核和细胞较大

后期胚胎中单倍体核较大，细胞较大

基因

(1)参与细胞板膜融合

BUCKEL(BUK) 

FINDLlNG( FID) 

HINKEL(HIK) 

KEULE(KEU) 

KIESEL( KIS) 

KNOLLE(KN) 

RUNKEL(RUK) 

TUFF(TUF) 

(2)参与细胞壁形成

CYTOKINESIS 

DEFECTIVEl(CYTl) 

QUARTETl (QRTl) 

QUARTET2(QRT2) 

KORRIGAN( KOR) 

ROOT SWOLLEN(RSWI) 

TSOI 

CYD(pea) 

(3)驱动蛋臼基因

HINKEL 

2 

11114 

2-65 

5-84 

3 田 3

5-81 

4-98 

3-25 土

子的四分体，在减数分裂中的胞质分裂主要有两种

类型:一类是玉米和其他单子叶植物中，在末期 I

和末期 II 的核分裂结束后细胞板就以一种离，也作用

方式形成，属于连续型的胞质分裂类型:另一类是

拟南芥和其他双子叶植物中，在末期 I 并不形成细

胞壁，而是像体细胞一样形成一种类似成膜体状的

结构，微管呈离心方式排列[川，在末期 11 膜同时

向内凹陷(infuπow)形成小子包子，属于同时型的胞质

分裂类型[21] 。

在拟南芥小于包子母细胞的胞质分裂过程中，新

细胞壁位置的产生并没有涉及到早前期带和成膜

体，而是通过末期 11 的 4 个核发出的放射状的类似

成膜体的排列的微管进行调节[201，丽且胞质分裂的

特异基因 KN并不表达[22] 0 Otegui 等[4]利用超薄切

片、免疫荧光显微镜检及双轴电子 X射线断层摄影

技术对拟南芥小J包子哥细胞减数分裂胞质分裂中细

胞壁形成的机制作了深入细致的研究，结果表明:

在小子包子母细胞减数分裂的胞质分裂中，细胞板的

形成属于后减数分裂类型(post-meiotic) ，即在末期

11 核分裂结束后，细胞板在整个分裂平面上同时发

生。在驱动蛋白的帮助 f，小泡沿着成膜体微管运

输，在小泡融合之前，小泡与小泡互相先连接形成

长约 24 nm 的衔接物，然后小泡互相融合形成小

管，不断融合形成管状的网络，外围的管状网络比

中心部位的早一步与质膜融合，融合启动了脐眼质

不完整的细胞壁，细胞较大，细胞多核

两极分化的基因等:另一方面，某些功能丧失很严

重的突变体很难被鉴定和分离出来，所以某一类基

因如既影响细胞分裂又影响细胞扩展的就很难被克

隆:另外，在一些胚胎和幼苗胞质分裂突变体中，

在胚胎细胞化过程中担负多种功能的基因可能在表

型上不表现出来，所以分离这类基因也很困难。鉴

于上述的一些情况，要完全弄清植物胞质分裂的分

子机制还是存在一定困难的。

但是，目前可以通过分离、鉴定一些组织特

异型现细胞特异型的胞质分裂突变体来寻找与胞质

分裂相关的重要基因。近来通过这一途径就找到了

j这主 类型许多的突变体，如花营组织中特异的胞质

分裂突变体 tso1[川14ι忖4， 15闭l巴川叫5叮叽]，根部细胞的胞质分裂突变体

pleωei归αd山e 和 h句yadeμ[16叭6

mo盯r叫1[1υ川l门川7η川]，气孔细胞的胞质分裂突变体 scd1严Iμ18叭]， j坯圣

有在多种细胞类型中(气孔、根等)胞质分裂不正常

的突变体 cyd1[19]。通过对这一类突变体的研究，应

该能分离、鉴别出更多的与胞质分裂相关的基因，

从而对这些基因进行联系、分析，或许能获得植物

胞质分裂分子机制的初步的总体的框架。

3 植物中几种特殊模式的胞质分裂在细胞

和分子水平的研究

小抱子减数分裂过程中的胞质分裂

小由于母细胞通过减数分裂形成含有 4 个小子包

3.1 
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表2 通过突变体途径藐得的与小袍子母细胞减数分裂过程中

的胞质分裂相关的基因

基因 图谱位点等位基因 突变体的表型

STUD(STD) 3-(gll-nitl) 3 花粉多核，种子干瘪

(Arabidopsis) 

TETRASPORE 3-57 :t 
(TES)(Arabidopsis) 

MEl1 (Arabidopsis) 

VARIABLE(maize) 

Msl(soybean) 

jojap(alfalfa) 

ms71A(pea) 

花粉多核，种子干瘪

四分体中有 5-8个小抱子

只影响小抱子母细胞减

数分裂中胞质分裂

对小抱子母细胞和大抱

子母细胞减数分裂中

胞质分裂都有影响

对小抱子母细胞和大抱

子母细胞减数分裂中

胞质分裂都有影响

花粉退化

的合成以及网络管状结构向环绕片层(convoluted

sheets)结构的转变，当外围的环绕片层结构中积累

了脱服质和树胶醒糖半乳糖体蛋白时，就形成树桩

似的突起(stub-like projections)，然后以向心的方向

与早已形成的网络管状结构融合，并不断注入阱月底

质，完成胞质分裂。

目前发现的拟南芥小抱子母细胞减数分裂中胞质

分裂异常的突变体有s阳d(std)[23] 、 tetraspore(tes)l24] 以

及 mell[25]o std 和 tes 是属于同一位点发生突变的胞

质分裂突变体 ， tes 编码一驱动蛋白，该基因发生

突变，影响了微管的排列和运动，使胞质分裂不能

进行或不正常，产生了含有 4 个核或多核的小子包

子，所以突变体的花粉是多核，且种子是干瘪的，

但该基因并不影响其他组织和细胞的胞质分裂[26] 。

MEll 编码是→个分子量较小的蛋白质，与人类的

精子头粒蛋白.膜岛素抑制子有较高同源性的，该

突变体的四分体中含有 5-8 个左右大小不等的小抱

子，导致拟南芥的雄性不育[25]。在其他植物中也发

现了类似 std 和 tes 这种表型的胞质分裂突变体，

Nacry 等[13]对此做了总结(表 2) 。

对以上突变体研究表明，小抱子母细胞减数分

裂中的胞质分裂存与体细胞中的胞质分裂发生机制

可能存在某些差异，有着自己独特的发生机制，但

具体的调控机制还有待于进一步的研究。

3.2 大抱子母细胞减数分裂过程中的胞质分裂

大抱子母细胞经过减数分裂形成含有 4 个单倍

体大于包子的四分体，通常在末期 I 和末期 II 进行连

续的胞质分裂。与小抱子母细胞减数分裂的胞质分

裂研究不同，迄今为止在拟南芥中还没有发现与大

·综述.

抱子母细胞减数分裂胞质分裂异常的突变体。大豆

中发现了一个小抱子母细胞和大抱子母细胞减数分

裂的胞质分裂都异常的突变体 msl ， msl 中的胚囊

母细胞含有 4 个单倍体的细胞核，核与核之间还会

相互融合[日]。在紫花百稽中也有大袍子母细胞减数

分裂的胞质分裂异常的突变体报道，但目前还没有

分离、克隆到与大抱子母细胞减数分裂的胞质分裂

相关的基因，今后对这类突变体的研究应该把重点

放在大抱子母细胞减数分裂的胞质分裂的特殊调控

机制上。

3.3 胚乳细胞化过程中的胞质分裂

胚乳是精子和胚囊里的中央细胞融合后形成的

三倍体发育而来的，目前对胚乳细胞分裂的机制还

不清楚。早期研究表明胚乳细胞分裂过程中的小泡

在分裂结束的核之间聚集形成细胞板，然后细胞板

不断扩张，对拟南芥研究也表明了在分裂过程中细

胞中会聚集胞质分裂的特异蛋白，即 KNOLLE突触

融合蛋白[22]。但目前还没有获得任何有关胚乳胞质

分裂的突变体，这限制了对这一现象机制的深入研

究。综合目前的研究情况，说明胚乳细胞的胞质分

裂机制可能与体细胞相似，应该都是在成膜体协助

下完成的，但具体的分子机制还不清楚。

3.4 发育中花粉的胞质分裂

从四分体中释放出来的小抱子经过一次不均等

的分裂形成一个生殖细胞和一个营养细胞，生殖细

胞继续第二次有丝分裂形成 2 个精细胞。成熟的花

粉由 2 个或 3 个细胞组成，分别称为二核花粉和三

核花粉。大约 70% 的被子植物的第二次有丝分裂发

生在花粉粒萌发后，即在花粉管伸长过程中形成三

核花粉，其余 30% 的被子植物的第二次有丝分裂发

生在花粉成熟前。

由于某些技术的限制，目前人们对于在发育中

花粉的胞质分裂的分子机制的了解还是很有限的。

目前在拟南芥中发现的与花粉胞质分裂相关的突变

体主要有如下这些: SCp[2呀日 geml[28] ， 在这两个突

变体中花粉的第一次有丝分裂发生异常 ; madl[29] , 

是花粉第二次有丝分裂发生异常的突变体。目前对

这些突变体的研究还无法使人们了解到发育中的花

粉进行胞质分裂时的发生机制及其调控机制。

3.5 胚囊细胞化过程中的胞质分裂

被子植物的胚囊是由胚珠内的大抱子母细胞发

育而成的。大抱子母细胞经过减数分裂，形成 4 大

于包子，每个大袍子细胞内的染色体数目都比大于包子
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叶纱L芝等:植物胞质分裂发生机制

母细胞的减少一半。在寥型胚囊发育中，这 4 个大

于包子细胞排成一纵行，其中靠近珠孔的 3 个细胞返

化，位于珠心深处的 1 个细胞发育成为早期的胚

囊。早期的胚囊不断地从周围的组织中吸收养料，

体积增大，细胞核连续进行 3 次有丝分裂，但是每

次核分裂以后，并不紧接着就进行胞质分裂，因

此，形成了具有 8 个细胞核的成熟胚囊。

在八核期的胚囊细胞化迅速进行，以至于很少

看到 8 个游离核的胚囊。早期的研究认为胚囊中姊

妹核之间有微管有在并导向形成纵向和横向的成膜

体[30J o Huang 等[31J对玉米胚囊发育过程研究发现:

在第:次有丝分裂中核和成膜体成垂直排列，在珠

孔端横向的姊妹核中间的成膜体成纵向，而合点端

姊妹核间的成膜体却是横向的，这时的成膜体没有

形成细胞壁;在第三次有丝分裂中，珠孔和合点端

的核分裂是同步的，非姊妹核对几乎成垂直排列，

3个成膜体也分别同时在珠孔端和合点端的 4个核间

形成[31J。这一研究结果支持 3 个细胞板的模型，至

于成膜体是怎样在非姊妹核间形成的，目前还不清

楚。

4 小结

由于细胞学研究技术的发展、完善以及大量胞

质分裂突变体的出现，使得在这些年在对植物进行

胞质分裂中形态结构、生化和分子生物学等方面研

究取得了很大的进展，特别是在对拟南芥的研究

中。这些研究结果揭示了在植物胞质分裂至少存在

3 种发生机制:一种是体细胞中普遍存在的，由成

膜体指导、协调细胞板形成，继而进行胞质分裂:

另 4种是在小甩子母细胞减数分裂过程中的胞质分

裂，质膜与外围的网络管状融合后，向内不断与网

络管状融合，而后由质膜分泌的阱服质向内不断注

入，完成胞质分裂:还有一种是胚囊细胞化过程的

胞质分裂，涉及到姊妹核与非姊妹核之间成膜体的

形成。

目前分离、克隆到与胞质分裂相关的基因一般

都局限在小泡运输、小泡的融合以及原初细胞壁的

形成，而对于在整个细胞分裂周期中胞质分裂是如

何被调节以及细胞骨架在这种调节过程中的具体机

制都不清楚:对于一些特异的胞质分裂类型，如l小

子包子母细胞和大于包子母细胞减数分裂的胞质分裂、

胚囊细胞化过程中的胞质分裂、发育中花粉的胞质

分裂以及胚乳细胞化过程中的胞质分裂等它们中的
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具体的调控机制了解甚微:由于材料和技术的限

制，目前一些与胞质分裂相关的基因还不可能被分

离、鉴定，如一些在多种类型细胞化过程中都起作

用的具有多种功能的基因就不可能通过一些特定突

变体获得，这是植物胞质分裂深入研究的一大障

碍。

新突变体的遗传分析及新的分子生物学方法的

应用，为研究植物胞质分裂的分子机制提供了有效

的手段，如可以通过拟南芥的"基因捕捉器"和

"增强子捕捉器"的方法(gene trap 和 enhancer trap) 

分离鉴定更多的基因，还可以通过酵母双杂交以及

其他生化途径获得另外一些在植物胞质分裂过程中

起调节作用的重要功能蛋白或基因，不断丰富和完

善实验数据。随着技术的完善以及突变体材料的增

多，植物胞质分裂发生机制的研究会越来越深入，

并将大大丰富植物发育生物学的内涵。
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The Mechanism of Plant Cytokinesis 

Wan-Zhi 毡， Jia-Shu Cao* , Wei-Zheng Jin' 
( The lnstitute of 1-告getable Science, Zhejiang University, Hangzhou 310029, China; 

'College of L.抽 Sciences， Zhejiang Universi凯 Hangzhou 310029, China) 

·综述.

Abstract Cytokinesis p缸titions the cytoplasm of a dividing cell after the duplicated nuclear genome has 

been separated into two daughter assemblies, and cytokinesis occurs in alllife forms from single-celled bacteria to 

multicellular euc町yotes. Severallines of research have con创buted to the analysis of plant cytokinesis, such as the 

improved technology in cytology and the increased mutations that interfere with cytokinesis. This review focuses 

on the recent advances in cytology and genetic studies for different types of cytokinesis in plant, and the problem in 

plant cytokinesis was summarized and discussed. 

Key words plant; cytokinesis; mechanism 
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