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植物细胞微管研究进展
王朝凤  孔照胜*

(植物基因组学国家重点实验室, 中国科学院微生物研究所, 北京 100101)

摘要      微管是一种重要的细胞骨架, 具有高度动态特性, 不断进行活跃的重排, 以响应时刻

变化的胞内发育信号和外界环境刺激。处于不同细胞周期的植物细胞会组装一些植物特异的微

管阵列来执行特定的生理功能, 比如分裂细胞中的早前期带和成膜体, 以及间期细胞中的周质微管

等。该文重点综述近年来植物细胞微管起始组装与动态重构的核心控制机制、微管调控植物细胞

形态建成与环境适应的机制等方面的研究进展。最后, 对未来植物细胞微管研究领域所要解决的

一些重要科学问题进行了展望。
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Research Advancements in Plant Cell Microtubules

Wang Chaofeng, Kong Zhaosheng*
(State Key Laboratory of Plant Genomics, Institute of Microbiology, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100101, China)

Abstract       As one of the two major cytoskeleton systems, microtubules (MTs) are highly dynamic and 
undergo rearrangement to respond to the ever-changing developmental cues and environmental stimuli. In 
particular, plant cells organize specific MT arrays, such as preprophase bands and phragmoplast in mitotic cells 
and cortical MTs in interphase cells, to fulfill various physiological functions. Here, we highlight the recent 
research advancements in plant cell MTs, including the core regulatory mechanism of initial assembly and dynamic 
remodeling of plant cell MTs, how MTs regulate plant cell morphogenesis and how MTs play roles in response to 
environmental cues. Finally, we also discuss future perspectives about the important questions in this field.

Keywords        microtubules (MTs); dynamic rearrangement; microtubule nucleation; microtubule severing; 
cell division; cellulose synthesis; morphogenesis; environmental adaptation
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1963年, Slautterback[1]利用电子显微镜和超薄

切片技术在水螅的间质细胞和刺细胞中观察到一

种微小的管状结构, 称之为微管。同年, Ledbetter和
Porter[2]在梯牧草根细胞中也发现了微管的存在。现

在已知, 微管存在于所有的真核细胞中, 与微丝和中

间纤维共同组成了细胞内三维网络结构的细胞骨架

系统。在植物发育及环境应答过程中, 微管广泛参

与了许多重要的细胞事件, 如细胞分裂、细胞形态

建成、细胞信号转导等[3-11]。因此, 关于微管的动态

组织及时空调控一直是植物细胞生物学研究中一个

非常活跃的领域。本文重点综述近年来植物细胞微

管动态组装及调控机制、微管调控植物细胞形态建

成与环境适应的机制等方面的研究进展。

1   植物细胞周质微管起始组装及动态重

构的核心调控机制
1.1   微管成核与微管的起始组装

植物微管骨架是植物细胞骨架的一种组织形

式, 在植物细胞生长、细胞分裂、囊泡运输、细胞

器运输、细胞壁合成以及生物和非生物胁迫反应

等方面发挥着至关重要的作用。植物细胞中形成

了一些植物特有的微管阵列, 比如间期细胞中的

周质微管(cortical microtubules, CMTs)以及分裂细

胞中的早前期带(preprophase band, PPB)和成膜体

(phragmoplast), 关于这些微管阵列的动态组织调控

还不清楚。植物细胞微管骨架系统的组织形式与动

物细胞相比有着根本的区别。动物细胞微管的组织

主要依赖于中心体。中心体是动物细胞的最主要微

管组织中心(microtubule organizing centre, MTOC)。
但是, 到目前为止, 人们在植物细胞中还没有发现有

类似中心体的结构存在, 因此, 研究植物细胞这种非

中心体组织的微管组织形式具有重要的意义, 也吸

引了众多植物微管骨架研究者的兴趣。

微管成核(microtubule nucleation)是指α-Tubulin 
/β-Tubulin异源二聚体从头(de novo)合成的起始事

件, 由γ-Tubulin与GCPs(γ-Tubulin complex proteins)
结合形成的 γ-Tubulin环式复合体 (γ-Tubulin ring 
complex, γ-TuRC)作为模板, 起始微管成核, 进一步

聚合形成新的微管[12]。体外实验发现, 微管从头合

成的起始速度十分缓慢; 而在体内, 微管成核速度则

十分迅速[13]。在动物细胞中, 微管成核体(γ-Tubulin 
complex)的各个组分主要存在于中心体, 因此中心体

一直被认为是动物细胞中最主要的微管组织中心[12]。

然而, 高等植物中不含有类似中心体的细胞结构, 但
仍能形成有极性的纺锤体微管。因此, 缺乏中心体

的植物细胞如何组装微管一直是一个重要的科学问

题。

间期植物细胞微管结合在细胞质膜内侧形成

二维平面的阵列, 被称为周质微管(CMTs)。有趣

的是, 在植物细胞中, 微管成核体γ-TuRC定位于已

存在的母体微管(preexisting microtubules), 进而启

动子微管成核生成, 这种微管依赖的微管成核(MT-
dependent MT nucleation)是植物细胞周质微管的主

要生成方式。根据新生子微管与母微管的夹角, 可
以将微管成核分为两类: 一类为分支成核(branching 
nucleation), 平均成核角度大约为40°; 另一类为平行

成核(parallel nucleation), 成核角度为0°[14-15]。微管

成核直接影响周质微管阵列的动态排布以及细胞

形态建成, 因此受到严格的调控。Kong等[16]利用人

工合成的microRNA下调GCP4的表达, 结果发现, 叶
片表皮细胞中的周质微管高度平行、成束; amiR-
GCP4株系表皮细胞中, 新生微管从母体微管成核起

始角度仅为27°, 而野生型则约为40°。Walia等[17]也

发现了类似的现象, GCP-WD表达下调株系中平均

成核角度降低为33.6°, 并且分支成核比例下降, 周
质微管阵列更趋向于平行。 

γ-Tubulin复合体介导的微管成核存在着精确

的调控, 但关于其调控机制还不十分清楚。Augmin
复合体是最近得到鉴定的一个蛋白复合体, 负责调

控动物细胞内纺锤体内依赖于母体微管的微管成

核[18]。有证据显示, Augmin复合体很可能将γ-Tubulin
复合体招募到纺锤体微管上, 使得γ-Tubulin复合体

发挥成核作用, 在长的纺锤体动力微管上成核形成

许许多多的新生微管, 从而形成精巧、繁密排布的

纺锤体[19]。但是这一推测一直缺乏直接的细胞生物

学证据。另外, augmin复合体有8个组分, 但是与植

物做同源性比较发现, 同源性非常低, 有些根本没

有同源性。因此, 人们一直无法确定在植物中有没

有augmin复合体的存在, augmin复合体是否在间期

细胞中发挥作用。Liu等[20]首次发现, 植物细胞中

augmin可以通过招募γ-TuRC介导分支成核和平行

成核, 下调augmin的表达导致微管成核尤其是分支

成核的频率显著下降, 周质微管平行成束。该研究

为证实augmin调控微管成核提供了最可信的直接
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活细胞显微成像证据, 并且为动物细胞内非中心体

微管组织研究提供了重要的参考。另外, Kirik等[21]

的研究发现, TON2/FASS通过改变分支成核和平行

成核的比率来调控拟南芥下胚轴周质微管阵列重

排。其中, TON2编码一个PP2A的调节亚基, 表明蛋

白磷酸化作用也参与了微管成核调控。

1.2   微管切割与微管的动态重构

微管骨架具有高度动态特性, 不断进行活跃的

重构, 以响应时刻变化的发育和外界环境(包括生物

和非生物刺激)信号。在不同形式微管阵列的动态

转换过程中, 微管切割(microtubule severing)处于一

个中心枢纽的位置[22]。微管切割作用由katanin(来
源于日本武士刀katana一词)蛋白复合体完成, 该复

合体包含一个60 kDa的具有ATPase活性的催化亚基

p60和一个80 kDa的包含WD-40重复基序的调节亚

基p80[23]。体外实验显示, p60可以在单根微管的任

一位点进行切割, 呈随机性[23]。微管切割异常会造

成人类和动物的老年痴呆等神经退行性病变、小

脑综合征以及生殖障碍等疾病。但由于神经元和

纺锤体微管排布过密, 无法实现活细胞显微观察微

管切割事件, 阻碍了活细胞中katanin复合体对微管

切割的精细调控机制的研究。在植物研究领域, 科
学家最先鉴定了拟南芥katanin p60编码基因KTN1
的突变体, 发现其细胞伸长及细胞壁合成异常, 植
物矮小, 茎秆脆化, 对光信号、激素信号及机械压

力的响应均出现异常。令人兴奋的是, 研究者发现, 
KTN1介导的微管切割总是特异地发生在微管交叉

(microtubule crossovers)位点以及新生微管成核位

点, 并且在细胞周质微管受到光或者激素信号而发

生动态重构时发挥最关键的作用[15,24-25]。因此, 近年

来KTN1已经成为植物细胞生物学研究领域的一个

明星蛋白。上述研究发现充分表明, 不同于体外实

验中随机的微管切割, 在体内活细胞中微管切割存

在精确的调控。但是, 微管的精准切割机制一直是

个谜。另外, 尚不清楚katanin p60/p80复合体的具体

组成及结构。利用遗传学、细胞生物学和生物化学

等手段, Wang等[26]成功解码了微管的精准切割机制: 
拟南芥中katanin p80亚基KTN80和p60亚基KTN1
呈异源二聚体形式存在于细胞质中, 当发生微管切

割作用时, KTN80具有精确制导作用, 可将KTN1-
KTN80异源二聚体导向至微管切割位点, 而p60亚基

KTN1介导KTN1-KTN80异源二聚体的六聚体化, 最

终形成十二聚体的环状超复合体, 并识别特异的微

管构象, 完成切割。上述研究首次在活细胞水平揭

示了微管的精准切割机制, 也为精确操控微管切割

提供了新的思路及药物设计新靶标。

Wang等[27]最近的研究发现, augmin复合体除

了介导微管成核之外, 还有一个之前从未报道过

的功能: 负向调控由切割酶katanin介导的微管切

割。活细胞显微成像发现, augmin更倾向于定位

在微管交叉点上, 并且通过抑制katanin的切割、稳

定微管交叉构象, 来调控微管动态重组与细胞形

态建成。Wang等[27]进一步通过遗传和数学模拟

分析解析了augmin调控微管动态组织的作用机

制。SPIRAL2(SPR2)是植物特有的微管结合蛋白

(microtubule-associated protein, MAP)[28], 可以直接

或间接地调控KTN1, 从而影响微管阵列的动态排

布。活体成像观察发现, SPR2沿着微管运动并在交

叉点处富集从而阻碍了katanin在此处的定位, 最终

保护了交叉点处的微管不被切割[29]。最新研究发现, 
SPR2还可以定位于微管的负端稳定微管, 使微管交

叉点持续时间加长, 提高katanin切割的几率[30-32]。

2   微管控制植物细胞形态建成
2.1   微管调控植物细胞分裂

在有丝分裂的早前期, 微管有序地沿质膜内侧

环绕细胞核形成带状聚集的阵列形式, 称为早前期

带(PPB)。PPB及其附近的细胞膜共同决定了未来

细胞分裂的细胞板的位置[33-35]。但有意思的是, 最
近的一个报道揭示, PPB的主要作用不是决定细胞

板的位置, 而是限制纺锤体的旋转, 进而提高细胞分

裂的准确性[36]。

进入有丝分裂中期, PPB和核膜消失, 纺锤体

出现。以γ-TuRC为核心的微管成核复合体的完

整性也对纺锤体的组装至关重要[16,37-39]。在细胞

分裂由后期向末期转变的过程中, 有些纺锤体被

重新利用并组装为另一种微管阵列—成膜体

(phragmoplast)[40]。最新研究发现, MAP65-4可以定

位于PPB、两对纺锤体的中间结合区和两对成膜体

的中间结合区以及PPB消失之后的细胞周质区。因

此, MAP65-4可以作为指示细胞分裂板的一个标志

蛋白。MAP65-3和MAP65-4可以促进成膜体微管成

束, 提高成膜体的组装效率[41]。进一步研究发现, 纺
锤体组装检查点蛋白BUB3能够增强MAP65-3与成
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膜体的结合能力[42]。

最新研究发现, 拟南芥中AUG8的同源蛋白

EDE1(endosperm D efective 1)在分裂细胞中特异表

达, 定位于纺锤体和成膜体上, 通过调控微管依赖

的微管成核来控制纺锤体和成膜体中微管的动态

重排[43]。

2.2   微管指导细胞壁纤维素的合成与沉积

刚性的细胞壁赋予了植物多种多样的细胞形

态, 以执行特定的功能。作为细胞壁的主要组分, 
纤维素的合成和在细胞壁内的排列方向与周质微

管阵列密切相关。早在1962年, 在研究圆柱状细胞

形态建成时, Green[44]就推测在细胞质最边缘应该

存在某种细胞质组分(cytoplasmic elements)可以调

控细胞壁内纤维素的排布方向。第二年, Ledbetter
和Porter[2]在梯牧草根细胞中观察到了微管, 证实了

Green的猜测。随着显微镜技术的发展, 人们得以

直接观察到纤维素合酶(cellulose synthase, CESA)
沿着微管运动[45-46]。合成纤维素时, CESA以异

源多聚体的形式存在, 被称为纤维素合酶复合体

(cellulose synthase complex, CSC)。之后, 又有越来

越多的CESA互作蛋白被鉴定出来, 如CSI1/POM2
和GH9A1/KORRIGAN1。在csi1/pom2里, 只有大约

10%的CESA信号颗粒定位于微管, 而且较之野生

型, 运动速率下降了2~3倍[47]。这说明, CSC在微管

上的高效定位与运动需要CESA的互作蛋白CSI1/
POM2的帮助[47-48]。而korrigan1则表现出异常排布

的微管阵列[49], 同样的缺陷还出现在procuste1/cesa6
里[50], 说明纤维素的合成又能反过来调控周质微管

阵列。

2.3   微管与下胚轴形态建成

下胚轴的形态建成是研究周质微管调控植

物细胞形态建成的经典案例。下胚轴由暗形态建

成 (skotomorphogenesis)向光形态建成 (photomor-
phogenesis)转变时, 其表皮细胞的外周层面的周质

微管阵列发生显著而迅速的重新排布[7,51]。

许多MAPs参与此过程, 它们的突变体的下胚

轴变得短小、肿胀或者扭曲。比如, spiral1[52-55]和

spiral2/tortifolia1[27,56]的下胚轴呈右手螺旋式(right-
handed twisting)生长; 而热敏突变体mor-1的下胚轴

则表现出左手螺旋(left-handed twisting)[57]。在黑暗

条件下, 拟南芥突变体wdl3(wave dampened like 3)
的下胚轴细胞周质微管是正常的横向排列, 当移至

光下时, 周质微管向纵向排列的转变速度较野生型

变慢[10,58], 说明WDL3在拟南芥下胚轴去黄化过程

中促进了周质微管由横向向纵向的转变。下调表

达MDP40(microtubule-destabilizing protein40)导致

黑暗下的下胚轴变短, 说明MDP40促进下胚轴的

伸长[59], 而过表达MDP25则导致拟南芥下胚轴伸长

受限, 说明MDP25抑制下胚轴的伸长[60]。微管切割

在周质微管阵列重排过程中发挥不可替代的作用。

因此, katanin相关突变体, 如lue1[61]、fra2[62]以及

ktn80.1234[26], 都表现出肿胀、短小的下胚轴。

2.4   微管与胞内运输

定向排布的微管就像是细胞内的高速公路, 为
快速精确的物质运输提供轨道, 而驱动蛋白(kinesin)
则利用其水解ATP所产生的能量沿着微管进行定向

运动, 为细胞内物质运输提供动力。

单分子实验发现, 拟南芥kinesin-4家族的FRA1
是一个向微管正端运动的马达蛋白, 其功能缺失突

变体fra1表现为纤维素微纤丝无规则地沉积于细胞

壁, 茎秆变脆[63-64], 暗示FRA1携带的货物与细胞壁

合成密切相关。Kong等[65]利用活细胞成像技术, 清
晰展示了AtKINESIN-4A/FRA1沿着周质微管快速

运动, 且其运动速率远高于CESA复合体的, 提示

FRA1携带的货物可能是非纤维素类物质。

在陆生植物里, kinesin-14含量丰富, 和kinesin-7
家族一起占据了拟南芥kinesin的半数以上, 也是研

究的比较多的驱动蛋白家族。KCBP(kinesin-like 
calmodulin-binding protein)是植物特有的kinesin-14, 
体内体外实验表明, KCBP在微管上呈非进行性(non-
processive)运动模式, 并通过其N-端的FERM结构域结

合微丝, 调控拟南芥表皮毛的形态建成[66]。在小立碗

藓(Physcomitrella patens)中的研究发现, KCBP可以

驱动细胞核和叶绿体沿着微管向其负极运动; 体外实

验发现, KCBP可以直接结合磷酯脂质体(phospholipid 
liposomes), 并沿着微管单向运动[67]。Kinesin-14家族

的另一个成员KCH(kinesin with calponin homology 
domain)表现出和KCBP相似的生化特性。体内外实

验发现, 水稻的OsKCH1、棉花的GhKCH2和烟草的

NtKCH可以分别通过它们的马达结构域和CH结构

域结合微管和微丝[68-71]。进一步研究发现, OsKCH1
可以将微丝作为货物沿着微管以非进行性的方式向

微管负极运动, 且运动速率与微丝相对于微管的方

向有关[72]。在小立碗藓中最新的研究发现, KCH沿
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着微管运动, 调节细胞核的动态与位置, 促进微管正

端和微丝的合并, 最终调控小立碗藓的原丝体的顶

端生长[73]。

3   微管调控植物对环境的适应
作为细胞骨架的重要组分, 微管具有高度保守

的动态特性。当细胞受到外部环境信号的刺激后, 
微管阵列快速重组, 以适应细胞生长、发育以及抗

逆等方面的需求。微管参与响应和传递环境信号的

功能已成为近年来的研究重点。

3.1   微管对光的响应

由于在黑暗和光照条件下的两种截然不同的

形态建成模式, 下胚轴成为研究微管响应光照(多是

指蓝光)而发生重排的分子机制的理想材料。光照后, 
下胚轴表皮细胞内周质微管阵列由横向迅速向纵向

转变, 此过程中, katanin介导的微管切割发挥不可替

代的作用。因此, 在katanin功能缺失突变的拟南芥

下胚轴里, 微管重排被严重抑制, 持续蓝光照射依然

不能改变微管杂乱无序的网状阵列[24]。

上文已经提到, TON2是微管成核的重要调控

因子, 其功能缺失突变体的微管对蓝光刺激变得迟

钝[21]。这表明, 微管成核也参与到了蓝光刺激的微

管重排。微管成核和切割相互配合, 共同促进蓝光

刺激的微管重排。

3.2   微管对机械力的响应

许多研究表明, 来自细胞内外的机械力共同调

控了植物细胞内微管的组织形式[74-81]。植物细胞各

个面所受力的大小和方向并不一样, 有的面产生一

个拉伸应力(tensile stress), 而有的面则会产生一个

压缩应力(compressive stress), 微管倾向于规则地平

行排列于最大拉伸应力一面的质膜下, 合成并指导

纤维素在细胞壁内的沉积, 从而为刚性的细胞壁提

供一个抵抗拉伸应力的作用力。

许多MAPs参与了微管响应机械力而发生的阵

列重排。微管切割蛋白katanin是必不可少、也是研

究得最多的调控因子, 通过微管精准切割, 参与机械

力信号刺激导致的微管重排[78,80,82-83]。越来越多的

研究表明, CLASP[84-85]和SPR2[32,82]也可以作为这种

调控蛋白的候选者。

3.3   微管对生物胁迫的响应

3.3.1   微管对细菌的响应      细菌在侵染植物时, 通
过其分泌系统(type-III secretion system)向宿主细胞

注射效应蛋白, 如Harpin[86-87]、HopZ1a[88]、AvrBsT[89]、

HopE1[90]和XopL[91]等, 促进微管解聚, 降低微管密度, 
促进侵染。宿主可以利用自噬(autophagy)清除入侵

机体的细菌。有研究发现, 拟南芥中的两个自噬相关

蛋白ATG8和JOKA2可以与微管结合[92-93]。烟草中的

研究发现, ATG6可以与微管以及微管蛋白单体TUB8
结合, 促进自噬体的形成[94]。

3.3.2   微管对病毒的响应      可能是病毒本身较小

的缘故, 病毒粒子(virions)和病毒RNAs可以沿着微

管在宿主细胞内运动以及利用胞间连丝在宿主细胞

间穿梭[95-96], 以实施感染。所以, 植物对抗病毒的策

略是改变自身微管动态性使病毒运动蛋白或RNAs
在其上的运动受限, 阻止或减少感染。比如, 在烟草

里的两项研究中发现, 过表达微管结合蛋白MPB2C, 
能够降低烟草花叶病毒(tobacco mosaic virus, TMV)
的运动蛋白MP30的细胞间运动活性, 减少TMV的

感染[97]; 烟草SR1功能缺失突变体里, 微管稳定性增

强, TMV的细胞间运动活性受到抑制[98]。

最近, 研究发现, 稳定的微管有利于stromule的
形成, stromule进一步引导叶绿体向细胞核周围聚

拢, 激活宿主对TMV的先天免疫[99-100]。Stromule是
近年来刚发现不久的一类凸出于叶绿体的细长管状

结构, 内部充满叶绿体基质, 其形成受到细胞内外

信号刺激的诱导与调控, 如质体数量与大小、共生、

生物和非生物胁迫[99,101-106]。因此, 在植物发育和植

物与病原微生物互作过程中, 有关stromule的研究越

发被人们关注。

3.3.3   微管对线虫的响应      线虫侵入植物根后, 通
常刺激侵袭部位形成合胞体(syncytium)或者含有多

核的巨大细胞(giant cells)。在此过程中, 微管阵列

发生剧烈变化。

在合胞体和巨大营养细胞形成过程中, 周质微

管明显片段化, 解聚的GFP-Tubulin单体形成弥散的

云团状GFP信号; 但是, 微管蛋白单体Tubulin和微管

结合蛋白的表达水平却是上升的[107-110]。这或许可

以理解为被破坏的微管提供了反馈信号。同时, 合
胞体和巨大细胞的形成需要大量的细胞分裂, 这依

赖早前期带、纺锤体和成膜体微管的快速组装与

排布, 而MAP65-3在有丝分裂期的微管动态调控中

发挥重要作用。因此, 有研究发现, 拟南芥根感染根

结线虫(Meloidogyne incognita)后, MAP65-3表达水

平上升; 而MAP65-3功能缺失突变体则导致线虫发
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育和巨大细胞分化失败[107]。近期还有研究表明, 感
染根结线虫(Meloidogyne spp.)的拟南芥根里的微管

成核蛋白 (TUBG1、TUBG2、GCP3、GCP4)表达

量上升, 通过增加微管成核频率加速微管重排, 使
巨大营养细胞快速扩展[111]。此外, 马铃薯囊胞线虫

(Globodera rostochiensis)在寄生宿主时, 分泌的效应

因子RanBPM定位于MTOC, 促进纺锤体微管的生成

与稳定[112], 利于细胞分裂。最近, 研究人员又在另

一种马铃薯囊胞线虫(Globodera pallida)中鉴定到一

个效应蛋白GpSPRY-414-2, 发现它可以和马铃薯微

管结合蛋白StCLASP互作, 并共定位于宿主细胞的

微管, 但微管的完整性对GpSPRY-414-2的致病力没

有影响[113]。

4   结语
如今, 植物微管研究已经过去半个多世纪, 激

动人心的新技术、新方法和新知识层出不穷。因此, 
领域内多位专家纷纷撰文称过去的这五十年是辉煌

的半个世纪(a glorious half-century)[114-117]。植物微管

是一个高度动态的纤维网络结构, 时刻发生着解聚、

聚合、交叉、成束、成核与切割等动态事件, 借此

方式, 植物微管可以在不同的细胞生长分化时期呈

现出多种组织形式, 以执行特定的功能, 如PPB、纺

锤体和成膜体之于细胞分裂, 周质微管之于细胞形

态建成。在这几种微管阵列中, 周质微管紧贴质膜

呈二维排布、清晰疏朗, 易于活体成像观察与分析, 
所以, 很多微管特性与功能的解析得益于对周质微

管的研究, 例如, 微管成核、微管切割、微管响应并

传导环境信号等。但是, 随着认识的深入, 新的问题

也不断出现, 亟待解决。例如, 植物细胞内, 诸多非

中心体的成核位点是如何形成的？ Katanin介导的

微管切割在微管响应细胞内外的信号刺激而发生的

重排过程中处于中心枢纽的位置, 那么, 微管切割是

调控这一过程的唯一机制吗？对于植物微管的精准

切割, 除了katanin复合体, 还有没有其他的蛋白因子

参与？细胞内外的信号是如何协调和调控微管重排

的？另外, 微管如何响应环境信号, 特别是如何响应

光信号、生物钟信号、机械应力信号？在植物与微

生物(包括病原微生物与共生微生物)的互作中微管

的调控作用是什么？这些问题都是未来要解决的重

要科学问题。这也许正是人们对植物微管的兴趣长

盛不衰的原因所在, 也是科学研究的魅力所在。
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