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微管和微丝的相互作用
邱鸿于荣*

(首都师范大学生命科学学院，北京 100048)

摘要 微管和微丝作为构成细胞骨架的两大主要组分，通过多种相关蛋白在组成结构和信

号调拉等方面紧密作用，在细胞中形成一个整体的网络系统。本文综述了微管和微丝在细胞迁移、

细胞凋亡、胞质分裂、形态建成、胞质环流、细胞器运动和物质运输等生命活动中的相王作用。
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细胞骨架由微管(microtubule)、微丝(micro

filament)和中间纤维(intermediate filament)构成。微

管是由微管蛋白二聚体(α， ß-tubulin)装配成的长管状

结构，在维持细胞形态、 物质运输、染色体运动等

生命活动中发挥着重要作用。微丝是由球形肌动蛋

白单体(G-actin)形成的多聚体，它参与细胞变形运

动、胞质分裂、肌肉收缩、信号传递等许多重要

的生物功能。细胞骨架作为一个有序的生物系统，

其各组分之间在行使多种生物功能过程中有着紧密

的联系。过去，人们认为微管和微丝是功能不同的

独立的细胞骨架成分。近年来，肌球蛋白(myosin)

CLIP170 (cytoplasmic linker protein 170) 复合物、成

蛋白同源蛋白(formin homology proteins)、动力蛋

白 (dynein)、动力蛋白激活蛋白复合物(dynactin

complex) 、 Kar9p、冠蛋白(coronin) 、 Kelch repeat

containing proteins、埃兹蛋白，根蛋白-膜突蛋白

(ezrin-radixin-moesin, ERM)等大量的细胞因子被证实

为微管和微丝连接的桥梁[1]。于是，微管和微丝之间

的相互作用受到越来越多学者的关注。从早期的药

理学实验到近年来的显微镜实时观测技术及绿色荧

光蛋白(GFP)等分子标签的运用，使微管和微丝相互

作用的研究越来越深入。本文综述了微管和微丝相

互作用的最近研究进展。

1 细胞迁移

细胞迁移是细胞在接收到迁移信号或感受到某

些物质的浓度梯度后而产生的移动，包括细胞前方伪

足的延伸、新的粘附的形成、胞体向前移动、后

方粘附的释放和细胞体收缩这一循环过程。细胞骨

架及其结合蛋白是这→过程的物质基础，它们的动态

变化共同控制着细胞迁移过程(图 1) 。运动细胞的

前端充满了微丝骨架，微丝在细胞前方通过肌动蛋白

聚合而延长，在细胞后方由肌球蛋白介导而收缩，这

是细胞迁移驱动力的主要来源[2叽微管则为细胞运

输迁移所需的各种物质原料及传送信号分子。细胞

质膜附近的微管聚合能激活小G蛋白RacI，通过信号

级联反应诱发微丝的生长和前方伪足的形成，并促进

伪足中的微丝转移至胞体中[4]。细胞核附近的微管

解聚则激活小 G蛋白RhoA，使细胞后方的微丝收缩，

从而有助于细胞沿迁移方向的运动和促使新的粘附

的形成。聚合的微管则通过驱动蛋白和粘着斑激酶

(focal adhesion kinase, FAK)抑制粘附作用，使粘着斑

及其周围的微丝解聚，并将分解的粘附成分运输至细

胞的其他部位被重新利用使得粘着斑组分得以循环

利用 [5] 。

2 细胞凋亡

细胞凋亡在生物的整个生命活动中具有重要意

义。微丝和微管都参与了诱发细胞凋亡起始的过

程。研究发现，微丝是细胞凋亡通路的上游成分，在

酵母细胞和HL-60等动物细胞中，微丝解聚能诱发细

胞凋亡[6]0 Thomas 等[7]的研究证明，用微丝稳定剂

Jasplakinolide或微丝特异性抑制剂细胞松弛素B处理

细胞，都将启动一种 caspase-3-1ike (DEVDase 活性)

机制，起始和调节细胞凋亡信号级联反应，从而诱导

自交不亲和花粉管细胞凋亡的进行。另有研究报道，

在细胞分裂过程中，当微管的装配受到拥制时，将阻

碍纺锤体牵引姐妹染色单体分离及向细胞两极运动

的过程，使纺锤体装配检验点持续活化，从而阻碍细

胞周期由中期向后期的转化，使细胞停留在分裂期(M

aηest)。这使得细胞周期蛋白 B 1 (cyclinB 1)和 cdc2
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蛋白激酶保持活性， Bc1-2 磷酸化， c-Jun 氨基端激酶

活化，诱发细胞凋亡[8]。不仅如此，在细胞凋亡的过

程中微管和微丝还有着协调作用。以人非小细胞肺

癌(non-small cell1ung cancer)细胞为例，在细胞凋亡

早期，微管大部分发生解聚，微丝则由同向平行排列

变为散乱的网络状结构，从而使细胞发生变形

(remodeling)。在凋亡后期，微丝大部分发生解聚，微

管在细胞膜内侧附近重新装配，形成紧密的束状结构，

并与细胞质膜连接，将核碎片和参与细胞凋亡的蛋白

酶等细胞内容物围绕起来，形成"周质环" ( cortical 

ring)或"细胞茧" (cocoon)的结构，作为细胞膜的保

护层，维持细胞膜的完整[9-11]0 Bim (Bc1-2 interacting 

mediator of cell death)是 Bc1-2 蛋白家族中仅含BH3

区域的蛋白质之一，功能为促进细胞凋亡。在正常

细胞中，大部分Bim分子与驱动蛋白轻链亚基的氨基

酸残基结合，隐藏于微管结合蛋白中。当微管解聚，

Bim便从微管中释放出来，通过 Spredl 和 TESKl 与

微丝连接起来，然后转运到线粒体中，抑制 Bu-2 和

Bcl-Xl 形成的抗凋亡活性促进细胞凋亡旧，13]。半脱

氨酸蛋白酶激活剂 SmaclDiablo 是近年来新发现的一

种线粒体蛋白，在正常细胞内定位于线粒体。 Su凹的in

为凋亡抑制因子，是凋亡抑制蛋白家族(inhibition of 

apoptosis protenins, IAPS)中作用最强的分子。凋亡

起始后， Smac 能够从线粒体中释放出来，与结合于

纺锤体微管的 survivin特异性结合，解除凋亡抑制因

子对 caspase 的抑制作用，激活各级 caspase，引起细

胞凋亡信号级联反应，从而促进细胞凋亡[叫。微管

和微丝的异常都能阻碍细胞凋亡的正常进行，引起肿

瘤的发生[810 微管和微丝的特异性药物长春花碱、

秋水仙素和细胞松弛素等及其衍生物作为有效的化

疗药物可抑制细胞增殖，诱导细胞凋亡。

3 胞质分裂

胞质分裂是细胞周期和生物个体发育过程中的

一个重要环节，是由许多亚细胞结构和生物分子协调

作用的结果。其中，微管和微丝骨架是胞质分裂活

动的重要物质结构基础，但它们所起作用的时间和机

制有所不同。在爪蜡卵母细胞中，从细胞两极中心

体发射出来的微管分布在分裂沟平面，将起始胞质分

裂的信号分子运输到细胞赤道板区域的细胞周质区

(cell cortex)，激发分裂沟的形成，并于分裂沟处相互

连接，从而启动胞质分裂。用微管解聚剂秋水仙素

或微管稳定剂紫杉盼处理微管都将抑制微管延伸到
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细胞周质区，从而抑制分裂沟的形成[叫。有研究表

明口旬，细胞质膜内侧周围环绕着一层由微丝和微管构

成的与细胞膜连接的细胞骨架网络。随着分裂沟的

定位和形成，在胞质环流的影响下，微丝受到纺锤体

微管的牵引发生重取向和重分布，在分裂沟处逐渐富

集最终形成收缩环结构。在收缩过程中，微丝通过

肌动蛋白和肌球蛋白的相对滑动使收缩环保持持续

的收缩功能，胞质分裂结束后，收缩环即消失。陈

忠才等[17]研究发现:在细胞分裂中期前解聚微丝骨架，

收缩环不能形成，但染色体分离仍能够进行，最终形

成双核细胞。当细胞进入分裂后期并启动胞质分裂

时，解聚微丝骨架，分裂沟可以短暂地内缩，但细胞

最终仍形成一个胞体，内含两个细胞核。在胞质分

裂起始之前解聚微管将抑制分裂沟的形成，胞质分裂

不能进行;而分裂沟形成后解聚微管，细胞则能完成

胞质分裂。微管在细胞质中的分布密度和稳定性高

低不同，在收缩环附近的微管比其它位置的微管更加

稳定，在收缩环处与微管结合的 RacGAP和 anillin 两

者的直接结合是收缩环收缩起始的必需条件[18]。其

中，赤道区和纺锤体中间区域的微管提供正调节信号

促进胞质分裂，延伸至细胞两极的星形微管则提供负

调节信号，抑制收缩环收缩。紧密收缩环中，微管

的延长有利于收缩环在收缩过程的稳定及以后的胞

质分裂过程的进行[19]。微丝骨架的调节因子，如成

蛋白激活因子(formin activator), Rho GTPases 等信

号分子通过微管正端运输到细胞的特定位点。微管

通过位于微管正端的 Rho 鸟昔交换因子(RhoGEF)

Ect2 和 pebble 激活小 G蛋白 Rho，小 G 蛋白Rho 激

活成蛋白(formin)从而促进微丝聚合[20] 。

4 形态建成

细胞生长需要精确的细胞形态建成控制以产生适

合各组织行使特定功能的形状。植物细胞的形态建

成是细胞壁形成及细胞生长分化的结果，这一过程需

要由微管和微丝骨架共同调节，且微管和微丝的这种

协调作用是通过Rop GTPase 信号转换介导的[21-23] 。

与细胞壁形态建成相关的多聚糖和酶需要大量的微

丝为其从高尔基体准确运输至细胞壁提供广泛的运

输通道和方向，微管则通过其正端与这些多聚糖和酶

结合来决定它们的最终定位[21] 0 通常，植物细胞的

极性生长有弥散性生长(diffuse growth)和顶端生长

(tip growth)两种机制，大部分细胞采用弥散'性方式生

长。以弥散'性方式生长的细胞其细胞壁在整个细胞
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• Nucleus 
一-Microtubule

--Actin microfi lament 
Migrate direction 

μntract 主1:有

飞，~
Fig.l Cell migration [4.5] 

周围均匀延伸，膨压是其弥散的动力。弥散性生长

方向由垂直于细胞生长轴的纤维素微纤丝的沉积决

定，而纤维素微纤丝的排布是平行于周质微管的[阴2μ蚓4钉]

花粉管和根尖则采用顶端生长方式生长，顶端生长发

生于细胞表面某些位点上，而不蔓延到整个细胞。在

细胞间期，延伸至细胞顶端的微管将成蛋白调节蛋白

tealP 和 tea4P 从其正端转移到细胞顶端周质中 [25 ，26] 。

TealP 和 tea4P 的靶蛋白是成蛋白 for3P，而 for3P 在

微丝束的装配中起重要作用 。 tea4P 的过量表达将

导致 for3P 的过度激活， 影响微丝的正确装配。微丝

在极性生长细胞的顶端具有重要作用 。 极性生长细

胞中的微丝大部分平行于细胞的纵轴方向排列， 在近

顶端区域的微丝重装成短而具高动态特性的结构。

这种结构的微丝能介导高尔基体运输囊泡在顶端区域

的定位及融合， 有效地运输合成细胞质膜和细胞壁的

物质原料到达细胞顶端[2凡有些表皮细胞具有复杂

的生长方式，采用弥漫性生长和顶端生长两种方式， 如

叶肉铺板细胞(leaf pavement cell)和表皮毛(trichomes)

等。 Mathur 等[27 ，28 ]研究发现，微丝和微管对表皮毛

的形态建成都具有重要作用(图2): 微管参与表皮毛形

成突起的起始和定位，微丝参与接下来的突起延长过

程。 由于纤维素微纤丝的生长排布受微管的调节，所

以当呈辐射状排布的微管聚集交错成束时，长形纤维

素微纤丝(long microfibril)的辐射性膨胀生长则受到

抑制，就会使细胞形成突起(lobe)和结痕(constriction), 

接着微丝则聚集在生长细胞的突起顶端，促使突起发

生进一步的延长。 在动物细胞中，微丝呈平行于细

胞长轴方向排布的束状结构， 影响细胞的收缩;微管

则在细胞核附近至细胞外围之间来回移动， 影响细胞

的延长[29] 。用微丝抑制剂细胞松弛素 B 或细胞松弛

素 D 处理成纤维细胞，微丝解聚，细胞的长度却增加

了 [30] 。 用微管抑制剂秋水仙素或紫杉醇温育成纤维

细胞， 1 h 后微管解聚，细胞的长度减小了，并形成圆

· 综述 .

-- Microtublules 
-- Actin microfilaments 
-- Cell wall 
一今 Cell growth direction 

Fig.2 Trichomes morphogenesis [21,27] 

饼形或不规则的多地形[30，3 1] 。 在此过程中，微管解聚

促使小 G蛋白 RhoA 活性增强，从而促进微丝聚合呈

紧密结构[30 ， 3 1] 。

5 胞质环流、 细胞器运动和物质运输

胞质环流、细胞器运动及物质运输对细胞的营

养代谢具有重要作用，微丝和微管骨架与这些生命活

动密切相关 。 Ch a rl es 等 [η]研究发现， 在针叶树

(conifer)花粉管顶端 30μm长的区域里，细胞器按照

喷泉式(fountain pattern)的轨道运动: 沿花粉管中心

移动至花粉管顶端， 然后在顶端随机运动， 接着再沿

着质膜内侧离开顶端。用细胞松弛素 B 处理花粉管

使微丝解聚，花粉管内的胞质环流速率显著降低， 细

胞器由连续地规律运动转变为布朗运动 。 用微管特

异性抑制剂戊快草肢(propyzamide)或安磺灵(。可zalin)

处理花粉管，花粉管则进行反方向的胞质环流运动。

进而推测微丝通过肌动蛋白和肌球蛋白的相互作用

促使细胞胞质环流，并将营养分泌小泡运送到花粉管

顶端以供其极性生长。微管则调控细胞器在细胞内

的定位和运动方向 。 Wang 等[刀]研究证明， 在果蝇卵

母细胞中，细胞周质区的细胞质稳定不流动，周质区

以外的细胞质处于流动状态。 微丝平行排列于流动

与不流动的细胞质交界层面，通过Capu 和 Spire 与微

管连接，将微管负端锚定于细胞周质区，促进周质区

细胞质的稳定 。

微管主要参与胞内物质的长距离运输，微丝则在

胞内物质的短距离运输中起主要作用。这两个运输

系统通过大量的马达蛋白分子协调衔接起来 。

Huang 等[34]通过酵母双杂交实验发现，微管相关马达

蛋白 KhcU和微丝相关马达蛋白 MyoVA在细胞中直

接结合，并通过改变其活性使与其结合的囊泡在微管

与微丝之间转换。在微管富集区域，KhcU 表现活性，

启动长距离的微管运输系统。在微管稀少的细胞周
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邱鸿等:微管和微丝的相互作用

质区域及细胞生长顶端则由 MyoVA取代KhcU 的活

性，激发微丝运输系统。微丝通过Kaml 和 MUR3 介

导分泌囊泡由高尔基体运输至细胞质膜。在启动运

输小泡的网格蛋白装配位点有大量微丝聚合，微丝的

聚合受 Sla2P 和 PanlP 的调控。随着 Sla2P和 PanlP

的募集，网格蛋白也随着增多。微丝的解聚将导致

分泌囊泡在高尔基体周边聚集而不向质膜运输[35] 。

高尔基体中由顺面膜囊(cis Golgi network, CGN)至反

面膜囊(trans Golgi network, TGN)之间的物质运输需

要微管负端结合蛋白(miαotubule minus-end 副S∞iated

prote.峭的介导，分泌囊泡从反面膜囊或顺面膜囊分离

出来的过程则需要微管正端结合蛋白(micro阳buleplus

end binding protein)的介导[1]。阻断微管后，高尔基

体的分布将发生改变，由紧密排列于细胞核附近变为

散乱的分布在细胞质中。 Tajika 等[36]在水通道蛋白

2 (AQP2)囊泡中发现了微管和微丝相关蛋白，并证明

微管和微丝在 AQP2 的运输中具有不同的调节作用。

用微管特异性抑制剂诺可瞠(nocod缸ole)或秋水仙素

处理微管， AQP2 分泌囊泡散乱分布在细胞质中，这

说明微管影响了 AQ凹的运输方向。用松胞菌素或

细胞松弛素 B 解聚微丝， AQP2 在胞内体中积累，可

见 AQP2 至细胞膜表面的运输受到了抑制。

微丝和微管还参与了核糖体、线粒体等细胞器

的运动过程。 Abe 等[37]用低渗溶液处理细胞，通过共

沉淀(co-sedimendation)实验，发现豌豆茎、豌豆根

和玉米胚乳细胞中大量的核糖体与微管和微丝骨架

结合在一起。线粒体的形状大小和运动状态随细胞

生长状态和代谢活动而变化。线粒体随着微管的运

动是缓慢而持续的，随着微丝的运动则是快速而无规

律的，微管和微丝通过与线粒体结合的多少综合调控

线粒体的运动速度，从而影响线粒体在细胞中的时空
分布[38 ， 39] 。

6 小结

综上所述，我们知道:微管和微丝在行使生物功

能过程中是紧密联系，相辅相承的，它们共同完成细

胞迁移、细胞凋亡、胞质分裂、形态建成、胞质

环流、细胞器运动和物质运输等生命活动。此外，

还有学者从力学细胞生物学(mechanocytobiology)角

度研究微管和微丝的相互作用，提出张力整体模型

(tensegrity model)，认为细胞中微管能平衡微丝产生

的张力[40]0 Goode 等[1]将微管和微丝的相互作用归

为两大类:囊泡运输和细胞器运动等过程中微管和微

479 

丝的协调运动;纺锤体运动和细胞核迁移等过程中微

管与微丝的连接作用。也有人将微管和微丝的相互

作用分为结构上的相互作用和信号调控相关的相互

作用阳。然而，它们相互作用的具体分子机制还不

是很清楚，并且在细胞连接和大量的信号传递等生命

活动中只在微丝或微管单独的功能方面有比较详细

的研究，未能了解微管和微丝在这些方面的综合调控

功能。因此，微管和微丝之间错综复杂的关系网络

还有待进一步的研究。
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The Interactions of Microtubules and Microfilaments 
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Abstract As two major components of cytoskeleton, microtubules and microfilaments are interconnected 

in functions of structure and signal control by kinds of cross-bridges, and to be an integrated network. Here we 

showed 由at they cooperate functionally during a wide variety of processes, including cell migration, apoptosis, 

cytokinesis, mo甲hogenesis， cytoplasmic strear国吨， organelle movement and cellular transport. 
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