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微丝骨架调控植物特有生理活动的研究进展
钱东  李盼盼  向云*

(细胞活动与逆境适应教育部重点实验室, 兰州大学生命科学学院, 兰州 730000)

摘要      微丝骨架参与了真核生物诸多重要的生理活动。真核生物的肌动蛋白均演化自同一

祖先基因, 在生化特性和调控机制上存在一定的相似性。动物和植物各自特异的生理活动和器官

组成, 动物和植物细胞中微丝骨架的存在形式、微丝结合蛋白种类及微丝动态调控机制等方面存

在一定的差异。该文基于植物特有的生命活动和生理过程, 重点归纳和概述了植物微丝骨架在部

分植物特异生理活动中的作用机理的研究进展。
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Research Advances on Actin Cytoskeleton in the 
Novel Physiological Process of Plants
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Abstract       The actin cytoskeleton is involved in numerous physiological processes of eukaryotes. Actin is 
evolved from a common protist ancestor, and the biochemical characteristics and the dynamics of actin are similar 
in eukaryotic cells. However, there are some differences in the existing pattern of actin cytoskeleton, the type of 
actin binding proteins (ABPs) and the mechanisms underlying the regulation of actin dynamics between animal and 
plant cells owing to the diverse of cell type and physiological processes. This review will focus on the advances and 
summarize the function of actin in the several novel physiological processes of plants.
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微丝骨架是一种广泛存在于真核细胞中的三

维网络状结构, 其基本组成单元是分子量约42 kDa
的肌动蛋白(actin), 并且actin在细胞中有两种不同

的存在形式, 即球状的肌动蛋白(monomeric globular 
actin, G-actin)和丝状的肌动蛋白(filamentous actin, 
F-actin)[1]。G-actin通过成核、延伸等过程转变为

F-actin, F-actin也可以通过剪切、解聚等过程转变为

G-actin, 或者通过成束、交联等过程进一步形成微

丝束、微丝索等更加复杂的微丝结构[1]。在不同的

细胞类型或者生理活动中, 微丝骨架通常呈现出各

自特异的精准结构和动态变化模式。由于G-actin和
F-actin自发的相互转换过程非常缓慢, 不足以满足

真核生物细胞内各种生理活动的需要, 因而需要许

多具有微丝成核、剪切、解聚、成束、交联等不同

蛋白特性的肌动蛋白结合蛋白(actin binding protein, 
ABP)共同调控微丝骨架的形成和高度动态变化过

程[2]。因此, 除了actin的相关研究外, 发现和探索各

种不同蛋白特性的ABPs及其功能也是揭示真核生

物微丝骨架调控机制的重要内容。

1   植物微丝骨架功能的研究进展
自1966年人们首次在燕麦胚芽细胞中发现植

物微丝骨架以来[3], 植物微丝骨架领域的研究逐步

取得了许多重要的成果。真核生物的actin均演化

自同一祖先基因, 虽然在生化特性和调控机制上存

在一定的相似性, 但是动物和植物细胞中actin的组

织类型、微丝骨架的存在形式和动态调控机制等

方面都存在着不同程度的异同[2]。例如, 植物细胞中

绝大多数肌动蛋白以单体形式存在, 而动物细胞和

酵母中则以丝状肌动蛋白为主, 这可能是源于植物

自身固着的特性, 需要更加高效的微丝骨架动态调

控方式以适应外界环境变化[4]。此外, 植物微丝骨架

还参与调控花粉管和根毛的顶端极性生长、气孔保

卫细胞的运动、叶绿体的运动、下胚轴的伸长、表

皮细胞和表皮毛的形态建成等许多植物特有的重要

生理活动[5-12]。研究人员同时也发现了多种植物特

有的微丝结合蛋白家族, 这些原创性的研究成果为

进一步揭示植物微丝骨架特异的调控机制奠定了良

好基础[9,13-14]。

近几十年来, 植物微丝骨架的研究主要集中在

肌动蛋白及微丝结合蛋白的功能鉴定、特定微丝骨

架结构及动态的调控机制、微丝骨架响应和调控重

要生命活动的分子机制等方面。限于篇幅, 本文仅

着重围绕微丝骨架及其结合蛋白参与的部分植物特

有生理活动相关研究进行概述。

1.1   微丝骨架参与花粉萌发和花粉管极性生长

有性生殖是高等植物完成世代更替的一个不

可或缺环节。花粉萌发和花粉管极性生长是被子植

物有性生殖所必需的, 成熟的花粉散落到柱头开始

水合萌发、长出花粉管, 进而通过花粉管将精细胞

运输到雌性生殖器胚珠完成受精过程[15]。药理学和

遗传学研究证明, 微丝骨架在上述过程中起着决定

性的作用[5-6]。例如, 拟南芥肌动蛋白单体ACT11的
功能缺失降低花粉粒和花粉管中微丝含量, 减慢花

粉萌发[16]。此外, 微丝骨架在花粉粒和花粉管不同

时空中呈现出各自特异的形态结构和功能(图1): 在
未水合的成熟花粉粒中, 微丝骨架主要呈现无序的

纺锤针状小体形式[17](图1A); 吸水萌发后, 花粉粒中

的微丝骨架迅速转变为有序的丝束状网络结构[17]

(图1B); 花粉管主干区(shank)的微丝骨架则主要为

平行于花粉管生长轴方向的微丝束形式, 并作为胞

质环流的轨道从花粉管胞质到亚顶端来运输细胞器

或者囊泡等[18]; 花粉管亚顶端的微丝束较短、排列

紧细, 并且结构多样, 呈现出圆环状(ring)[19]、衣领

状(collar)[20]、流苏状(fringe)[21]等, 此类结构参与调

控花粉管极性生长的速率和方向[22-23]; 花粉管顶端

微丝很短且高度动态, 其主要负责调控囊泡的锚定

和融合[24-25](图1C和图1D)。
近年来, 一系列微丝结合蛋白相继被发现参与

调控了花粉萌发和花粉管极性生长过程(图1)。研究

表明, 有序的微丝束在花粉粒萌发沟附近聚集对于

花粉萌发至关重要。例如, 研究发现, 拟南芥微丝解

聚因子(ADF)家族成员调控微丝的蛋白特性发生了

分化, 其第三亚家族成员丧失了该家族蛋白保守的

剪切和解聚微丝功能, 并演化为成束微丝的功能[26], 
新功能化的ADF5参与了花粉萌发时微丝骨架的极

性建立过程, 其功能缺失显著影响了花粉萌发沟附

近微丝束聚集, 并导致花粉萌发速率降低[27]。最近

Liu等[28]实时观察了拟南芥花粉萌发中微丝骨架的

动态变化过程, 发现拟南芥微丝成核因子Formin5促
进花粉萌发过程中微丝的聚合, 并且这些微丝结构

为囊泡运输提供动力以保障花粉的正常萌发(图1A~
图1C)。

花粉管突破萌发孔后开始顶端极性生长, 这一
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过程同样受到许多微丝结合蛋白的调控[5-6](图1D)。
例如, 拟南芥微丝成核蛋白Formin3、微丝成束和

交联蛋白Fimbrin5和CROLIN1以及微丝解聚因子

ADF5/7/10可能协同调控花粉管主干区有序的微丝

结构, 上述任意一个蛋白功能的缺失均会造成花粉

管生长减慢[5-6,27,29-31], 这些ABPs可能参与维持花粉

管主干区正常的胞质环流。花粉管亚顶端致密短微

丝束可能参与阻止大的囊泡和细胞器进入花粉管顶

端透明区, 目前已发现微丝成核蛋白Formin5、微丝

成束蛋白Fimbrin4/5、微丝成束/剪切蛋白Villin2/5、
微丝剪切蛋白MAP18和MDP25等共同参与调控花

粉管亚顶端致密短微丝束的形成[5-6,32-36]。例如, 拟南

芥fimbrin4/5双缺失突变体花粉管中亚顶端刷状缘

结构缺失, 花粉管变粗和变短, 极性生长丧失[36]。此

外, 微丝成核蛋白Formin5、微丝剪切蛋白Villin2/5、
MAP18和RIC1等被证明参与维持花粉管顶端高度

动态的微丝结构。其中Villin2/5、MAP18和RIC1剪
切微丝的活性都受到钙离子的调控, 暗示着它们调

控微丝骨架的过程可能与花粉管顶端钙离子的极性

分布密切相关[33-34,37]。然而, 有关这些ABPs如何协

同精细调控花粉萌发和花粉管极性生长的机制仍不

太清楚。

1.2   微丝骨架调控根毛的形态发生和极性生长

根毛也是一种典型的顶端极性生长细胞, 微丝

骨架在这一过程同样也发挥了重要作用。微丝骨架

在具有生长活力的根毛主干区主要为平行排列的微

丝束结构, 在根毛顶端区域主要是高度动态的短小

微丝。在停止生长的根毛细胞中, 微丝骨架则呈现

束状且贯穿于整个根毛中[7]。研究表明, 微丝骨架的

错误重排或动态紊乱均会影响根毛的形态发生和极

性生长。例如, 下调表达拟南芥的ACT2或ACT8均
会导致根毛变短, 并且其双突变体的根毛只形成突

A: 未水合的成熟花粉粒; B: 水合后的花粉粒; C: 刚萌发的花粉; D: 正在生长的花粉管。

A: the dehydrated pollen; B: the hydrated pollen; C: the germinated pollen; D: the growing pollen tube. 
图1   花粉粒和花粉管中微丝骨架排布及各ABPs的功能示意图(根据参考文献[5]修改)

Fig.1   Schematic describing the regulation of actin cytoskeleton elements in the 
pollen grain and tube (modified from reference [5])
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起而不会进行伸长生长; ACT7的功能缺失也影响了

根毛的密度[7]。

目前, 已发现多个微丝结合蛋白参与了根毛的

形态发生和极性生长。例如, 微丝成核蛋白Formin8
和ARP2/3复合体单独或协同调节根毛中微丝含量、

根毛的起始和极性生长[7,38-39]。Dong等[40]的研究发

现, 拟南芥ADF1参与调控根毛主干区微丝束组织排

列并影响根毛长度。前纤维蛋白Profilin是一类重要

的单体肌动蛋白结合蛋白, 其过表达或缺失均会产

生较长的根毛[7]。但是, 目前对于Profilin如何调控

根毛生长的机制还不清楚, 研究人员推测, Profilin
可能通过为Formin促进的微丝伸长过程提供单体肌

动蛋白[7]。Zhang等[41]的研究发现, 拟南芥Villin4通
过调节根毛主干区域的微丝束并影响了胞质环流

的速率, 从而控制根毛的长度。最近的研究还发现, 
MAP18通过剪切微丝调控根毛顶端微丝动态, 影响

了根毛中细胞核的正确定位, 从而调控根毛的极性

生长[42]。

1.3   微丝骨架影响气孔保卫细胞的运动

气孔是植物特有的细胞类型, 一般具有1对肾

形保卫细胞构成的小孔结构, 有的还具有1~2对副卫

细胞[43]。保卫细胞是植物特化的表皮细胞, 可以感

受来自叶片周围的环境变化, 并能够通过调节自身

膨压的变化来控制气孔的开闭, 进而调控水分利用

效率和光合作用的动态平衡[44]。研究发现, 开放的

气孔保卫细胞内微丝骨架主要为横向辐射状的排

列方式, 而在闭合的气孔保卫细胞内微丝骨架则沿

保卫细胞纵向排列或随机排列, 并且保卫细胞中微

丝骨架排布的有序转换过程直接影响了气孔的开闭

运动[8-9]。

Jiang等[8]报道, 微丝成核蛋白ARP2/3复合体

成员ARPC2的突变造成微丝动态紊乱, 形成更稳定

的微丝束, 导致保卫细胞内微丝重排速率减慢并最

终延迟气孔的关闭。Li等[45]的研究发现, 该复合物

成员ARP2和ARP3的突变造成微丝稳定性增加, 从
而减缓液泡的融合, 最终推迟气孔的开放。进一步

的研究揭示, 该复合物成员ARPC4和ARPC5的缺

失突变体中微丝骨架动态减慢, 从而造成ABA诱发

的H2O2产生推迟, 进而推迟气孔的关闭[46]。另外, 
Zhao等[9]发现并命名了一个植物特有的微丝结合

蛋白—SCAB1, 此蛋白在体内外都具有成束和稳

定微丝的蛋白活性, 其功能缺失显著降低了突变体

保卫细胞中微丝骨架的稳定性, 并导致保卫细胞对

ABA敏感性降低; 在气孔闭合过程中, scab1突变体

保卫细胞内微丝骨架的排列方向转化速率显著减

低, 并且气孔的闭合速率也低于野生型。

最近, Zhao等[47]和Qian等[48]分别发现, 拟南芥

ADF家族成员ADF4和ADF5通过调控微丝动态排布

影响气孔运动。Zhao等[47]发现, ABA通过拟南芥酪

蛋白激酶CKL2调控ADF4的微丝解聚活性进而精准

调节微丝动态变化。Qian等[48]发现, ABA和干旱也

可以通过其下游转录因子ABF/AREB家族蛋白在转

录水平调节ADF5的表达量, 进而精准调控微丝动态

变化。这表明, 微丝骨架可能是ABA和干旱信号通

路的下游分子, 可以分别在转录水平和蛋白翻译后

修饰水平通过调节微丝结合蛋白活性和表达量来调

节微丝动态以控制气孔的运动。

1.4   微丝骨架参与叶绿体的运动

叶绿体是植物进行光合作用的场所, 叶绿体可

以通过运动来感受光的变化[49]。例如, 叶绿体在弱

光条件下需要通过聚集运动来吸收更多的光能, 而
叶绿体在强光条件下也可以通过躲避运动避免光损

伤[49]。Kadota等[50]发现, 一类短的微丝特异地集聚

在叶绿体包被膜上, 直接参与调控叶绿体的定位和

运动, 并将这种结构定义为叶绿体微丝(chloroplast-
actin filaments, CP-actin filaments)。研究发现, 叶绿

体微丝的维持依赖于微丝结合蛋白—叶绿体特异

锚定蛋白1(CHUP1)的精准调节, CHUP1的功能缺失

导致叶绿体微丝不能正确形成, 进而影响叶绿体运

动。Whippo等[10]在研究微丝重排影响叶绿体运动

过程中发现, 拟南芥THRUMIN1具有质膜和光调控

的微丝共定位的蛋白活性, 其在体外可以直接结合

和束化微丝, 是一个植物所特有的微丝结合和成束

蛋白。

1.5   微丝骨架参与表皮细胞和表皮毛的形态建成

植物叶片表皮主要由三类细胞组成, 即表皮细

胞、保卫细胞和表皮毛, 其中表皮细胞占绝大比例[51]。

植物叶片表皮细胞主要感知外界刺激、传递信号、

保护植物水分以防丧失和免受病菌侵害[52]。表皮细

胞的特点是多个lobe和neck相互衔接或成镶嵌状紧

密排列, 因而也被称为“铺路石样细胞”或“铺路板细

胞”[12]。研究表明, 微丝骨架在表皮细胞发育过程中

至关重要。例如, Fu等[12]的研究发现, ROP-GTP酶
通过其下游RIC4和RIC1分别控制微丝和微管的聚
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合和解聚来维持表皮细胞lobe和neck的形成和维持。

微丝成核蛋白复合体ARP2/3 complex通过调节微丝

形成和微丝束在细胞内的空间排布来控制表皮细胞

的发育, 其功能缺失突变体出现了表皮细胞lobe减
少等表型[39]。

表皮毛是一种特化的表皮细胞, 一般具有2~4
个分叉, 参与植物抵御生物和非生物胁迫[53]。研究

表明, 微管骨架调控表皮毛分支数目, 而微丝骨架

主要影响表皮毛的伸长[53]。例如, 微丝成核因子

ARP2/3 complex缺失导致表皮毛长度变短但不会影

响其分支[39,54]。Tian等[55]的研究发现, 植物特异的马

达蛋白KCBP具有结合微丝和微管的双重功能, 其功

能缺失突变体的表皮毛表现出长度减短和分支减少

两种表型。

1.6   微丝骨架参与下胚轴伸长生长

植物下胚轴是子叶和根之间的胚性部分, 担负

着植物地上地下水分、养分和各种激素等物质的运

输任务, 同时, 下胚轴生长还有利于种子萌发突破种

皮和破土推出子叶进行光合作用[56]。下胚轴细胞一

般只进行伸长生长, 并且微丝骨架被证明参与调控

该过程。拟南芥下胚轴上中下三个部分的细胞生长

速率不同, 其中上部细胞生长最快, 基部细胞速率最

慢; 与此相对应的是上部分表皮细胞中微丝骨架动

态变化最快, 基部最慢, 这表明, 微丝骨架动态变化

调节下胚轴生长速率[11]。Dong等[40]跟Zhao等[57]的研

究发现, 拟南芥微丝解聚因子ADF1调控下胚轴细胞

中微丝骨架的稳定性, 进而调节下胚轴细胞伸长, 并
且该过程受到磷酸酶14-3-3 λ的调控。此外, Li等[58]

的研究发现, 微丝封端蛋白(capping protein)参与调

控微丝重塑速率并控制下胚轴生长, 其蛋白活性受

到磷脂酸所抑制, 表明微丝骨架可能通过感受膜的

磷脂信号调控下胚轴生长。

2   结语
经过学者们几十年的研究, 植物微丝骨架相关

领域的工作取得了长足发展, 特别是在以被子植物

花粉管为实验体系的研究中, 植物微丝骨架动态的

调节机制和生理学功能已被较深入地揭示和阐明。

但是目前对于微丝骨架在植物其他特有生理活动中

的功能和分子调控机制仍然不清楚, 尤其是微丝骨

架如何参与植物生长发育和响应各种环境变化及信

号分子等重要生理活动中的功能还知之甚少。另外, 

植物微丝骨架的结构紊乱或动态改变均会影响细胞

的形态建成及相关生理活动, 但是目前植物微丝骨

架的结构改变及动态变化是如何感知上游信号和影

响下游生理活动还有待深入研究。例如, 微丝骨架

是如何精确控制囊泡运输和物质运输？各种信号分

子如何特异地调控微丝骨架动态变化？现阶段植物

微丝结合蛋白的研究主要集中在单个ABP的蛋白特

性和生理功能上, 而对于多种微丝结合蛋白如何共

同调控微丝骨架的结构和动态变化仍不清楚。此外, 
目前仅有少数植物特有的微丝结合蛋白被发现, 有
待利用药理学、遗传学、生物化学、显微成像等多

种研究方法和手段进一步挖掘和鉴定更多植物特有

的微丝结合蛋白, 以期更加深入揭示植物微丝骨架

特有的调控机制。
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