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微丝又称肌动蛋白纤维，是细胞骨架的主要

成员，广泛存在于真核细胞中。现已查明微丝骨

架参与细胞内众多的生理活动，如胞质环流、细

胞分裂、染色体迁移、细胞壁构建和细胞器定

位、顶端生长、信号转导等。因此从微丝骨架

发现之日起就成为人们研究的热点之一。

细胞中的肌动蛋白以两种形式存在，即球状

肌动蛋白(global actin，G-actin)和微丝(filament
actin，F-actin)，多个单体肌动蛋白按照一定方
式聚合形成微丝，二者处于动态的聚合解聚的平

衡过程中。与动物细胞及酵母细胞的微丝骨架相

比，植物细胞中的微丝骨架的动态变化更为活

跃。有研究表明，酵母细胞中大多数的肌动蛋白

以微丝形式存在(Karpova等 1995)，而玉米及虞美
人的花粉中只有 5%~10%的肌动蛋白以微丝形式
存在(Gibbon等 1999；Snowman等 2002)，烟草
悬浮细胞中 1%~2%的肌动蛋白以微丝形式存在
(Wang等 2005)。由此可见，植物肌动蛋白具有
独特的动力学特性，而这种独特的动力学特性受

一系列细胞内外信号调控，其中肌动蛋白结合蛋

白(actin-binding proteins，ABPs)扮演着非常重要
的角色，肌动蛋白结合蛋白可以结合单体肌动蛋

白或微丝，对微丝的解聚聚合过程以及三维网状

结构进行调节。

植物细胞ABPs的研究起步较晚，目前分离
获得的ABPs有十余种，主要包括前纤维蛋白、形
成素、肌动蛋白相关蛋白 2/3复合体、肌动蛋白
解聚因子和成束蛋白等。

1  前纤维蛋白(profilin)
前纤维蛋白是最早得到鉴定的肌动蛋白结合

蛋白，其分子量为 12~15 kDa，广泛分布在真核
细胞中。植物细胞中的前纤维蛋白是 1 9 9 1 年
Valenta 等研究赤扬花粉中的致敏源时发现的，
1993年，Valenta证实为肌动蛋白结合蛋白(Valenta
等 1991，1993)。此后，人们对植物前纤维蛋白
的结构、性质及功能进行了深入的研究，取得了

一些重要进展。

不同来源的前纤维蛋白一级结构的保守性较

低，但是三维结构很相似(Fedorov等 1997)。从
三维结构来看，前纤维蛋白的中央都是由 7条反
向平行的 β-折叠构成的球形分子，N末端和 C末
端是相互靠近的 α- 螺旋结构，位于同一个平面
上，前纤维蛋白有 3个结构域，这些结构域分别
负责与肌动蛋白、磷脂酰肌醇以及富含脯氨酸的

蛋白的结合。

前纤维蛋白是含量最为丰富的肌动蛋白结合

蛋白，对于微丝骨架的动态特性具有较为复杂的

影响。非植物系统的研究表明，前纤维蛋白一方

面可以通过结合单体肌动蛋白阻止微丝的聚合，

另一方面可以通过提高结合于单体肌动蛋白的

ATP和ADP之间的交换速度促进微丝的聚合。在

专论与综述 Reviews



植物生理学通讯  第 44卷 第 3期，2008年 6月388

植物中，还未见前纤维蛋白有促进核苷酸交换的

能力，而玉米的前纤维蛋白还轻微抑制花粉单体

肌动蛋白的核苷酸交换(Kovar等2000)，但最近的
研究发现，拟南芥中腺苷酸环化酶相关蛋白可以

直接提高单体肌动蛋白的核苷酸交换能力，进而

对肌动蛋白库中未聚合的ATP-肌动蛋白进行调控
(Chaudhry等 2007)。任海云等(2000)用紫外检测
和共沉淀的方法研究玉米花粉内源前纤维蛋白对丝

状肌动蛋白的调节时发现，前纤维蛋白在体外能

够封存单体肌动蛋白，从而使微丝的聚合速度和

程度减少，未发现前纤维蛋白促进微丝聚合。

Staiger等(1994)采用显微注射技术向紫露草雄蕊毛
细胞中注入前纤维蛋白增加细胞内前纤维蛋白的浓

度后，发现胞质环流停滞，跨液泡的微丝束受到

破坏；而Wang等(2005)在烟草悬浮细胞中过量表
达前纤维蛋白时，细胞中微丝的含量提高。这些

研究表明，前纤维蛋白的功能十分复杂，可能是

不同的前纤维蛋白异型体在不同的细胞和不同的发

育阶段具有不同的功能。

前纤维蛋白除了与单体肌动蛋白结合外，还

可以结合磷脂酰肌醇，如：磷脂酰肌醇二磷酸

(phosphatidylinositol-4,5-diphosphate，PIP2)。磷
脂酰肌醇二磷酸因与前纤维蛋白结合而得到保护，

不为磷脂酶 C (phospholipase C，PLC)水解，但
磷脂酶 C磷酸化修饰以后，便能克服前纤维蛋白
对磷脂酰肌醇二磷酸的保护而将其水解(Todderud
等 1990)。磷脂酰肌醇二磷酸是第二信使 1,4,5-三
磷酸肌醇(inositol-1,4,5-triphosphate，IP3)的直接前
体，而 1,4,5-三磷酸肌醇则启动 Ca2+信号，于是

前纤维蛋白将微丝骨架的动态与信号转导途径联系

了起来。有研究表明，玉米根毛顶端中磷脂酰肌

醇二磷酸与前纤维蛋白共分布，并呈梯度分布特

点，以 1~5 µmol·L-1的胡蜂蜂毒肽(mastoparan)处
理水解磷脂酰肌醇二磷酸后，原来在根毛顶部呈

弥散状分布的肌动蛋白帽形成清晰可见的微丝束，

进而导致顶端生长停止(Braun等 1999)。由此可
见，磷脂信号通路调节着微丝骨架的动态组装。

前纤维蛋白还可以与富含脯氨酸的蛋白质结

合，如：形成素相关蛋白( f o r m i n - r e l a t e d
protein)，在植物细胞中，它是仅有的一类富含脯
氨酸并能与前纤维蛋白结合的蛋白，也是重要的

肌动蛋白结合蛋白。

2  形成素(formin)
形成素蛋白即 FH 蛋白( formin homology

protein)，是一类肌动蛋白成核因子(Zigmond
2004)。除少数蛋白如形成素蛋白 C外，大多数
形成素蛋白都有两个基本结构域：富含脯氨酸的

FH1结构域和高度保守的 FH2结构域。FH1结构
域对于与前纤维蛋白的结合是必需的，FH2结构
域是与肌动蛋白相互作用的结构域，而且是形成

素蛋白的识别特征。尽管目前从植物中鉴定获得

了一些形成素蛋白家族成员，但是关于植物形成

素蛋白的功能研究还不多。

在拟南芥基因组中发现至少存在着21个编码
形成素蛋白的基因。Cheung和Wu (2004)发现，
拟南芥形成素蛋白 1 (Arabidops is  formin 1，
AtFH1)在花粉管中过量表达可诱导形成大量的从细
胞膜发出的微丝束，并且引起花粉管生长的极性

丧失，导致花粉管变粗，生长停止；而适度过

量的拟南芥形成素蛋白1则能促进花粉管的生长。
这说明拟南芥形成素蛋白1对细胞的极性生长是非
常重要的。此外，还有研究显示，包含拟南芥

形成素蛋白8的FH1结构域和FH2结构域的重组蛋
白可以在体外促进肌动蛋白成核，降低临界浓

度，降低正端聚合速度以及剪切的作用，拟南芥

形成素蛋白 8在拟南芥中过量表达，导致根毛细
胞形态发生明显的变化，伴随有细胞内微丝骨架

分布的异常(Yi等 2005) ；拟南芥形成素蛋白 5的
突变会使胚乳的胞质分裂发生推迟( Ingouff 等
2005)。这些结果表明，植物中的形成素蛋白对
植物细胞的极性生长、形态发生和细胞分裂都有

作用。

基于形成素蛋白结构上的特点，Yi等(2005)
首次利用体外系统证实拟南芥形成素蛋白8的FH1
结构域可直接介导拟南芥形成素蛋白8与前纤维蛋
白的相互作用，并推测结合单体肌动蛋白的前纤

维蛋白与结合在丝状肌动蛋白正端的拟南芥形成素

蛋白 8的 FH1结构域相互作用，进而将单体肌动
蛋白递交给 FH2结构域，随后由 FH2结构域通过
某种机制将单体肌动蛋白加入至丝状肌动蛋白正

端。由此我们可以看出，不同的肌动蛋白结合蛋

白之间对微丝的动态进行着协同调节。

3  肌动蛋白相关蛋白2/3复合体(actin-related pro-
tein 2/3 complex，Arp2/3复合体)

肌动蛋白相关蛋白2/3复合体是除形成素蛋白
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之外的另一类肌动蛋白成核因子，它由 7种亚基
组成，分别是 Arp2、Arp3、Arpc/p41、Arpc2/
p31、Arpc3/p21、Arpc4/p20和 Arpc5/p16，其
中和肌动蛋白相关的亚基为Arp2和Arp3 (Higgs和
Pollard 2001)。活化的肌动蛋白相关蛋白 2/3复合
体与已有的微丝结合并诱导形成新的微丝，进而

产生具分支的微丝组成的网络(Amann和 Pollard
2001)。

在拟南芥基因组中已经发现编码上述 7种亚
基的基因。Mathur 等(2003)发现，在拟南芥中
wurm和distorted1基因分别编码肌动蛋白相关蛋白
2和肌动蛋白相关蛋白 3，而这 2个基因的突变可
导致多种类型细胞的生长发生异常，如：叶片表

皮毛细胞的伸展方向随机，根毛细胞变得弯曲等

等；他们的进一步研究发现，细胞形态的变化与

细胞内丝状肌动蛋白的分布异常密切相关。Li等
(2003)用 T-DNA插入方法研究肌动蛋白相关蛋白
2/3复合体时发现，肌动蛋白相关蛋白 2/3复合体
通过调节微丝的动态在叶的形态建成中发挥重要作

用。由此可以看出，肌动蛋白相关蛋白 2/3复合
体在维持细胞形态中有至关重要的功能。但是，

有研究表明，在肌动蛋白相关蛋白2/3复合体活性
缺失的情况下，植物也能生长并完成其生长周

期，表明肌动蛋白相关蛋白2/3复合体对于基于肌
动蛋白的细胞生理活动不是必需的，可能有其特

殊的调控机制。其中 SCAR蛋白是目前植物中唯
一得到证实的肌动蛋白相关蛋白2/3复合体激活因
子(Uhrig等 2007)。
4  肌动蛋白解聚因子(actin depolymerizing factor，
ADF)

肌动蛋白解聚因子是一类分子量较小且高度

保守的肌动蛋白结合蛋白，它既能结合单体肌动

蛋白，也能结合微丝，通过提高微丝负端的解聚

速度来解聚微丝，从而提高微丝的周转率(Carlier
等1997)。植物中有大量的编码肌动蛋白解聚因子
的基因，并且在同一种植物中往往存在多个肌动

蛋白解聚因子异型体，例如：在拟南芥中有 12
种肌动蛋白解聚因子异型体，玉米中有 3种肌动
蛋白解聚因子异型体，这些异型体在表达模式上

不尽相同，推测这些异型体可能在进化过程中产

生了某种功能上的差异(张成伟等 2007)。
在拟南芥中过量表达肌动蛋白解聚因子 1

时，粗的微丝束消失，组织和细胞生长受到抑

制；抑制肌动蛋白解聚因子 1表达时，则能促进
微丝束的形成(Dong等 2001)。Hussey等(1998)采
用显微注射技术将玉米花粉特异的肌动蛋白解聚因

子(ZmADF1)注入到紫露草雄蕊毛细胞中，横向的
微丝束取代了原来纵向排列的微丝束，说明肌动

蛋白解聚因子含量增加引起微丝的分布发生重排。

研究肌动蛋白解聚因子活性调控时发现，其

受以下几个因素调节：(1)靠近N末端的 Ser的磷
酸化能够降低ADF的活性(Allwood等 2002)。(2)
pH的影响。当 pH为 6.0时，它结合丝状肌动蛋
白；当 pH高于 7.4时，它结合单体肌动蛋白(Yi
等 2005)。(3)受磷脂酰肌醇二磷酸调节。磷脂酰
肌醇二磷酸帮助肌动蛋白解聚因子结合到细胞膜上

来影响肌动蛋白的动态变化。肌动蛋白解聚因子

由于受质子、Ca2+以及磷脂酰肌醇二磷酸这些花

粉管生长调控因子的调控而被认为能影响花粉管的

生长，从而影响植物的发育。

5  成束蛋白(fimbrin)
成束蛋白是一类肌动蛋白成束蛋白，含有 2

个肌动蛋白结合结构域(actin-binding domain，
ABD)，此外，在靠近N末端头部含有 2个“EF-
手”的基序(EF-hand motif)。其中每个肌动蛋白
结合结构域都是由一对串连的CH结构域(calponin-
homology domain)组成(图 1) (Castresana 和 Sarsate
1995；Klein等 2004)，与其他含有一个肌动蛋白
结合结构域的肌动蛋白成束蛋白(如α-辅肌肌动蛋
白、红膜肽等)不同的是，成束蛋白以单体形式
使相邻的微丝交联成束状。植物中关于成束蛋白

的第一篇报道是1997年Cruz-Ortega等从受铝胁迫
的小麦中分离获得成束蛋白的 cDNA部分序列；
随后，1998年，McCurdy和 Kim又从拟南芥中
分离得到拟南芥成束蛋白1 cDNA的全长序列，拟
南芥成束蛋白 1结构的分析表明，其与非植物的
成束蛋白不同之处在于拟南芥成束蛋白1的C末端
多了一段尾部序列，迄今这段序列的功能还不清

图 1  成束蛋白的结构
根据文献(Klein 等 2 00 4)改画。
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楚(McCurdy等 1998)。
体外生化分析表明，原核表达的拟南芥成束

蛋白 1可以结合并交联花粉微丝，通常是 1:4 (mol
ATFIM1: mol G-actin)的比例结合肌动蛋白，表现
出稳定微丝的特性(Kovar等 2000)。以俄勒冈绿
488 (Oregon Green 488)荧光标记的重组拟南芥成
束蛋白1低浓度(10~30 µmol·L-1)注入到紫露草雄蕊
毛细胞中，发现它对微丝骨架的功能几乎没有影

响，激光共聚焦扫描显微镜下可观察到周质细密

的微丝骨架以及跨液泡的胞质束中较粗的微丝束

(Kovar等 2000)。采用GFP-FABD2融合蛋白可以
观察到拟南芥幼苗不同部位细胞中微丝骨架的分

布，如：伸长的下胚轴表皮细胞中纵向排列的粗

的微丝束和叶片表皮毛细胞中围绕核的明显的微丝

网络等(Voigt等 2005)，从而更加肯定成束蛋白在
植物细胞微丝骨架动态调控中起作用。

6  结语
与动物和酵母细胞相比，植物细胞的微丝骨

架具有独特的动力学特性，而这些特性是微丝骨

架发挥重要生物学功能的基础。微丝的动态特性

是严格受肌动蛋白结合蛋白的时空调控来实现的，

但各个肌动蛋白结合蛋白如何调控微丝动态以及不

同的肌动蛋白结合蛋白之间如何协作来完成调控却

知之甚少。因此，对已知的肌动蛋白结合蛋白进

行详细的功能分析，了解其调节微丝动态的分子

机制，无疑是今后一个非常重要的研究方向。

此外，植物体内每个肌动蛋白结合蛋白家族

都由多个成员组成，它们的分布具有组织和器官

特异性，不同的成员可能执行不同的功能。到目

前为止，肌动蛋白单体表面还存在一些位点尚未

发现与之结合的相关蛋白，这些位点可能受到某

些未知的肌动蛋白结合蛋白的调控，随着植物基

因组序列信息的不断丰富，陆续鉴定出新的具有

与肌动蛋白作用潜力的基因将是毫无疑问的，但

这些基因编码的蛋白质在体外如何调控肌动蛋白的

动态特性以及在体内如何参与微丝骨架的动态组

装，无疑是应该关注的问题。

总之，结合生物信息学、遗传学、分子生

物学等方法，采用基因克隆、植物体过量表达以

及干扰表达体系等突变体系统，新的肌动蛋白结

合蛋白将不断发现，从而为进一步揭示肌动蛋白

结合蛋白在植物细胞中的功能陆续提供新的线索和

依据。
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