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微丝骨架和活性氧在调节气孔运动中的作用及机制
胡子英1,2  任静静1  余  琴1  孔兰静1  王秀玲1*

(1山东农业大学生命科学学院作物生物学国家重点实验室, 泰安 271018; 2复旦大学基础医学院, 上海 200032)

摘要      气孔运动调节植物的光合作用和蒸腾作用, 对植物的生长发育和干旱等非生物胁迫的

响应都起到重要的作用。保卫细胞能够通过感知胞内和胞外多种信号调节气孔开度, 因此, 保卫细

胞已经成为植物细胞信号转导研究中广泛应用的细胞模型。该文对保卫细胞中微丝骨架和活性氧

对气孔运动的调节作用、微丝骨架在调节细胞壁与质膜间联系中的作用进行了综述, 最后分析了微

丝骨架通过ROS(reactive oxygen species)调节保卫细胞壁–质膜联系参与气孔运动调控的可能机制。
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The Role Mechanism of Acitn Filament and ROS in 
Regulating Stomatal Movement
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Abstract      Stomatal movement regulates photosynthesis and transpiration in plant, which plays a crucial role 
in plant growth, development and tolerance to abiotic stress. Guard cell perceives the intracellular and extracellular 
signals to regulate the stomata aperture. Therefore, guard cell has become a widely used model in signal 
transduction research in plant. Here, we review the functions of actin cytoskeleton and reactive oxygen species (ROS) 
in regulating stomatal movement and the interaction between cell wall and membrane regulated by actin dynamics. 
Finally, we propose the possible mechanism of microfilament regulating stomatal movement via ROS involved in 
the interaction between cell wall and membrane of guard cell.
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气孔控制着植物自身与外界环境气体和水分

的交换, 在植物生命活动以及响应外界环境中发挥

重要作用, 气孔开度的调节通过保卫细胞的运动来

实现。随着人们对气孔运动机制研究的不断深入, 
目前已知参与气孔运动(开放或关闭)的成分包括胞

质中游离的Ca2+、微管、微丝骨架、活性氧(reactive 
oxygen species, ROS)、NO和蛋白激酶/磷酸酶等, 
这些因子以不同的方式、通过不同的信号途径调控

保卫细胞质膜和液泡膜上的K+、阴离子及蔗糖的运

输, 最终通过保卫细胞的膨压变化调控气孔开闭, 使
气孔能灵活地响应各种环境。各因子之间存在密切

联系, 因而气孔运动的调节非常复杂, 深入认识和了

解气孔运动的调控机制对理解植物适应环境的机理

具有重要意义。

微丝骨架和ROS是调节气孔运动的重要因子[1-2]。

气孔运动过程中, 保卫细胞的形状、表面积和体积

发生可逆的变化, 必然会引起保卫细胞细胞壁–质
膜之间联系的变化。保卫细胞壁–质膜之间的联系
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受到微丝骨架的调节, 植物细胞的细胞壁–质膜–
微丝骨架形成一个相互联系、相互作用的整体[3]。

细胞壁中存在由质膜NADPH氧化酶催化形成的

ROS, 保卫细胞的ROS在气孔运动的调控中起重要

作用, 微丝动态的改变会导致细胞中NADPH氧化

酶活性变化[4], 因此, ROS和微丝骨架间有可能存

在某种机制共同参与气孔运动的调节。本文对微

丝骨架和ROS在气孔运动调节中的作用进行了综

述和分析。

1   保卫细胞微丝骨架动态参与调节气孔

运动
气孔运动过程中, 保卫细胞的微丝骨架是一种

动态结构。保卫细胞的微丝骨架能响应胞内、胞外

的信号刺激产生动态的重排, 呈现不同的聚合和解

聚状态[5]。气孔在运动过程中, 微丝发生解聚; 气孔

在开放、关闭或开度不变的稳定状态下, 微丝重新

聚合成丝状排列。微丝的解聚有利于气孔的运动, 
微丝的聚合则起抑制作用[6]。我们发现, 烟草保卫细

胞的微丝骨架动态类似于其他组织细胞, 也呈现一

种随机的动态(stochastic dynamics)[7]。细胞学的研

究发现, 微丝骨架可能通过调节质膜上的Ca2+和K+

离子通道、液泡膜上K+离子通道来参与调控气孔运

动[8]。此外, 微丝骨架可能作为细胞结构变化的协调

因子参与气孔运动的调节。例如, 保卫细胞微丝的

动态变化能通过调节液泡的动态参与气孔运动的调

控[6,9]; 气孔运动过程中保卫细胞的叶绿体的运动也

受到微丝骨架动态的调节[7]。这些研究表明, 保卫细

胞微丝骨架的动态变化参与气孔运动过程中多种因

素的调节过程, 但是对其作用机制的研究较少。

植物细胞微丝骨架的动态变化受到多个微

丝结合蛋白的调节, 包括肌动蛋白解聚因子(actin-
depolymerization factor, ADF)、前纤维蛋白(profilin)、
凝溶胶蛋白(gelsolin)、肌动蛋白相关蛋白2/3复合

体 (actin-related protein 2/3 complex, Arp2/3复合体 )
等。最近人们又发现, 在保卫细胞中起作用的肌动

蛋白结合蛋白SCAB1(stomatal closure-related actin 
binding protein 1)和通过磷酸化微丝解聚因子调

控微丝稳定性的酪蛋白激酶2(casein kinase 1-like 
protein 2, CKL2)参与气孔运动的调节[5,10]。研究发

现, Arp2/3复合体在体内和体外都可以促使肌动蛋

白成核, 形成微丝侧枝, 进而连成微丝网络。拟南芥

Arp2/3复合体由7个亚基组成, 包括2种肌动蛋白相关

亚基Arp2、Arp3以及5种辅助亚基ArpC1、ArpC2、
ArpC3、ArpC4、ArpC5; 其中, ArpC4是最重要的亚

基, 参与复合体的组装并维持其稳定性, 而ArpC2亚
基参与Arp2/3复合体在膜上的定位[11]。在植物中, 目
前唯一被证实的Arp2/3复合体的激活因子是WAVE/
SCAR(Wiskott-Aldrich syndrome protein family 
verprolin-homology protein/suppressor of cAMP 
receptor)复合体[12]。在小立碗藓中, SCAR复合体的

调节亚基BRK1以及Arp2/3复合体的亚基ArpC4都
定位在在细胞的顶端, 这些突变会使原丝体的顶端

生长受到抑制[13]。拟南芥Arp2/3复合体以及WAVE/
SCAR复合体的突变会导致多种生长异常, 例如表皮

毛的伸长生长、表皮细胞的形状、细胞和细胞之间

的连接、根和下胚轴的伸长、根毛的生长等都受到

影响[14-15]。另有报道, 光能抑制泛素化途径介导的拟

南芥SCAR1的降解, 调节Arp2/3复合体的活性, 促进

根在光下的伸长生长; 在暗处SCAR1被降解, 使根的

伸长生长受到影响[15]。研究发现, 拟南芥Arp2/3复合

体的突变体气孔开放速度明显低于野生型[16], 表明

Arp2/3复合体参与的微丝骨架重排调节气孔运动。

光照下气孔开放过程中, 保卫细胞两端的伸长可能

与植物细胞顶端生长存在类似的调节机制, 即光促

进Arp2/3复合体的稳定, 调节微丝的动态, 从而促进

气孔开放, 然而, 这一推论还有待于验证。

2   活性氧调节气孔运动
ROS是一类具有活泼化学活性的含氧衍生物

或代谢产物, 如超氧阴离子、单线态氧、H2O2和

羟基自由基等。在植物有氧代谢过程中不可避免

的产生ROS, ROS可以直接攻击核酸、蛋白质和脂

质类等生物大分子, 造成细胞的氧化损伤。在植

物正常或受胁迫的细胞中, ROS都能在叶绿体、线

粒体、质膜、过氧化物酶体、内质网以及质外体

等部位产生。NADPH氧化酶抑制剂二亚苯基碘

(diphenyleneiodonium, DPI)能明显抑制ROS的产生, 
说明胁迫诱导的ROS主要是来自于NADPH氧化酶

的作用[17]。近年来研究发现, ROS可以作为一类信

号分子参与植物的生长发育、细胞凋亡、激素信号

传递和响应逆境胁迫等多种生命活动。作为信号

分子的ROS广泛参与了多种刺激因素诱导的气孔运

动。
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NADPH氧化酶由多个Rboh(respiratory burst 
oxidase homolog)基因编码的亚基组成。胁迫条件

下催化植物细胞产生ROS的NADPH氧化酶定位于

质膜上[18]。ROS作为ABA信号途径中保卫细胞产

生的第二信使物质, 主要由NADPH氧化酶RbohD
和RbohF催化产生[19]。进一步的研究发现, 拟南芥

NADPH氧化酶的双突变体(atrbohD/F)中ABA诱

导的气孔运动受到抑制, ROS信号引起下游多个胞

内信号的级联反应参与气孔运动的调控[20]。同时, 
NADPH氧化酶也是细胞壁中ROS的主要来源[21], 推
测NADPH氧化酶也可能参与保卫细胞壁ROS的产

生。最近研究发现, 细胞壁中的ROS能通过非特异

的切开细胞壁多糖之间的联系, 调节胚根鞘和胚芽

鞘细胞壁松弛[22]。保卫细胞壁的ROS是否有助于细

胞壁的松弛从而有利于气孔运动过程中保卫细胞的

形变还需通过实验研究。

膨压使质膜紧紧接触细胞壁, 同时也可能调节

膜蛋白的定位及活性, 包括离子通道、水通道、受

体、NADPH氧化酶、纤维素合酶复合体等[23]。例如, 
保卫细胞质膜的K+离子通道KAT1(K+ transporter of 
Arabidopsis thaliana 1)呈现与纤维素微纤丝相似的

放射状排列。当细胞膨压降低时, 这种放射状排列

模式消失; 膨压恢复时, 这种模式能重现[24]。保卫

细胞质膜上存在拉伸激活(stretch-activated)Ca2+通

道, 这种通道的活性会随着质膜表面受力的改变而

变化。NADPH氧化酶活性受到多种信号的调节, 也
包括来自细胞壁的信号。例如, 在植物抗病反应过

程中, 细胞壁的破坏能诱导NADPH氧化酶活性, 使
细胞ROS水平上升[25], 这种信号可能来源于细胞壁

与质膜的相互作用。

3   保卫细胞壁–质膜之间的联系可能受到

微丝骨架的调节
细胞壁不仅决定了细胞的形状, 并且感受细胞

外的刺激并传导相应的信号到细胞的内部, 在细胞

生长和植物发育过程中起重要作用。膨压使质膜

和细胞壁紧紧连在一起, 使两者之间建立起密切的

联系[23]。质壁分离时郝氏丝(Hechtian strands)的形

成就是质膜与细胞壁之间联系的直接证据[26]。现在

已经鉴定了多种质膜蛋白, 如压力敏感的钙离子通

道、受体激酶、富含亮氨酸的伸展蛋白、阿拉伯糖

蛋白、GPI(glycosyl phosphatidy linositol)锚定蛋白等, 

这些蛋白通过与细胞壁的相互作用, 参与植物的生

长发育、植物对生物和非生物逆境的适应等过程[27]。

研究发现, 微丝骨架直接连接在质膜上[3], 进而植物

细胞的细胞壁–质膜–微丝骨架形成一个相互联系、

相互作用的整体, 其中拟南芥成蛋白1(formin 1)已
经被证明能够穿过质膜联系细胞壁与胞内微丝骨

架[28]。在动物细胞中研究发现, 微丝骨架不仅提供

一种胞外基质(extracellular matrix, ECM)与膜的物

理上的联系, 同时微丝骨架也能感受来自细胞外

力的变化[29]。植物细胞这种细胞壁–质膜–微丝骨

架相互作用可能有利于将来自于细胞壁的机械信

号转导到细胞内部, 也有利于细胞内部的信号传导

到细胞壁, 使细胞壁的形变适应细胞的生长和植物

的发育过程[23,30]。

动物细胞ECM中已经鉴定出多个参与胞外基

质–质膜–细胞骨架联系的蛋白质, 例如整联蛋白

(integrin)。它的胞外域能识别并结合各种含有Arg-
Gly-Asp(RGD)短肽序列的胞外基质分子, 而其胞内

结构域通过与踝蛋白(talin)、前纤维蛋白、Arp等蛋

白互作连接细胞骨架和信号分子, 从而构成了胞外

基质–质膜–细胞骨架连续体, 参与细胞的双向通讯, 
在细胞的运动、增殖、分化和凋亡等方面起着重要

的作用[30]。最近的研究表明, 植物参与抗病反应的

NDR(non-race-specific disease resistance)蛋白可能类

似于动物的整联蛋白[31]。微丝骨架参与调节植物细

胞壁与质膜之间的联系大多是利用质壁分离的过

程来研究。一般认为, 质壁分离形成的原生质体表

面有凹陷(concave plasmolysis)时, 表明细胞壁与质

膜的联系较强, 而原生质体表面突起呈球状(convex 
plasmolysis)时, 说明细胞壁与质膜的联系较弱[32]。

气孔运动过程中, 保卫细胞的形状、体积和细

胞表面积处在不断的变化中[33]。膨压使保卫细胞质

膜和细胞壁紧紧连在一起, 因此存在一种可能: 保
卫细胞的细胞壁与质膜之间的相互作用随着保卫细

胞的运动状态的不同而发生改变。这一过程是否与

微丝骨架的动态变化有关系, 微丝骨架的动态变化

是否参与了对细胞壁与质膜的调节进而调控气孔运

动, 这些都值得研究。

4   保卫细胞的微丝骨架、活性氧和细胞

壁–质膜的联系
近年来的一些实验结果表明, 微丝骨架动态与
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ROS产生密切相关[1]。在动物中, NADPH氧化酶是

一个多亚基复合体, 包括gp91phox、p22phox、Rap1A、

p47phox、p67phox、p40phox等。研究表明 , p40phox和

p47phox与微丝或微丝结合蛋白之间存在直接的相互

作用[34]。微丝动态的改变会导致细胞中NADPH氧

化酶活性变化[4]。拟南芥Atrboh蛋白是哺乳动物中

gp91phox同源蛋白[35]。目前, 还没有证据表明, 微丝骨

架与gp91phox存在直接的相互作用。

生化实验结果表明, NaCl处理能够明显增强小

麦根部质膜NADPH氧化酶的活性[36]。Liu等[1]发现, 
NaCl处理野生型拟南芥, 根尖伸长区细胞内微丝动

态改变并伴随ROS含量升高, 分别用微丝聚合抑制

剂(Lat-B)和微丝稳定剂(jasplakinolide, Jasp)抑制微

丝聚合和解聚, 均发现ROS水平升高。但相同的处

理后, 在拟南芥atrbohC突变体内ROS水平没有明显

改变, 说明盐胁迫条件下微丝动态可能参与AtrbohC
的活性调节, 进而影响细胞内的ROS水平。最近, Li
等[2]发现, ArpC4和ArpC5突变体中气孔的关闭速率

变慢, ArpC4和ArpC5突变体中ROS的积累速度比野

生型植株延迟, 表明微丝的动态调节可能影响ROS
的产生。

微丝动态可能调控Atrboh活性进而调控ROS的
产生。在植物Rboh蛋白结构中N-端包含2个EF模体, 
可能通过与Ca2+的结合调节自身的活性[37-38]。研究

发现, Ca2+调节的ROS产生参与了根毛发育、机械刺

激应答和ABA信号转导等过程[38-39]。在许多植物细

胞中, 已经发现微丝动态调节钙通道以及胞内钙动

荡[8]。推测Ca2+信号可能介导盐胁迫条件下微丝动

态对AtrbohC活性及ROS产生的调控, 但具体调控机

制还有待进一步的研究。

植物细胞中NADPH氧化酶的定位受到微丝

骨架的调节。例如, 在拟南芥根毛中微丝通过调节

NADPH氧化酶AtrbohC定位到根毛产生部位的质膜

上, 来调节根毛的产生位置[38]。一般认为, 气孔开放

过程中, 保卫细胞的形状经历2个连续的变化阶段, 
最初保卫细胞向各方向膨胀, 直到压力大于周围的

细胞, 这一过程对气孔开度的影响很小; 随后, 保卫

细胞的两端明显伸长, 使气孔张开[33,40]。但是, 保卫

细胞的两端伸长过程是可逆的, 当气孔关闭时, 保卫

细胞的长度要明显减小。保卫细胞的这种可逆的长

度变化过程必然不同于植物细胞不可逆的伸长生长

过程, 主要表现为两端的伸长和收缩, 表明保卫细胞

壁的不同部位其松弛程度可能不同[33]。气孔运动中, 
微丝骨架有可能通过调节NADPH氧化酶在保卫细

胞质膜不同部位的分布, 控制ROS在细胞壁上的产

生部位, 从而精确调控不同位置细胞壁的松弛而参

与气孔运动。

5   展望
随着气孔的开放和关闭, 保卫细胞的形状和体

积发生可逆的变化, 因此, 保卫细胞可以作为研究细

胞调控质膜与细胞壁间联系的模式材料。微丝骨架

和ROS这2个重要的气孔运动调节因子如何通过调

节质膜与细胞壁之间的联系参与气孔运动的调控还

有待于进一步的实验研究, 其结果将有助于深入理

解气孔运动调节的细胞和分子机制。 
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