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摘要: 叶绿体是植物特有的细胞器, 其增殖的主要方式是二元分裂。叶绿体的分裂是由多种蛋白的协同作用实现的。这些

蛋白一部分继承自叶绿体的祖先——蓝细菌, 另一部分在植物的进化过程中获得。FtsZ环、ARC5环和PD环是叶绿体分裂

过程中形成的环状高分子多聚体, 很多调控事件都是围绕它们进行的。最近研究还发现一些新的蛋白以及脂和肽聚糖等

都参与叶绿体分裂和/或调控, 但其机理还不是很清楚。叶绿体分裂也受到基因转录、激素和渗透压等影响。本文重点介

绍叶绿体分裂机器的成分和组装, 以及叶绿体分裂及其调控机制的最新进展。
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质体(plastid)是植物特有的一类细胞器。质

体起源于原始的蓝细菌(cyanobacteria), 通过十亿

多年前的内共生事件在一个可能不太长的历史时

期内形成了叶绿体(chloroplast), 后又逐渐进化形

成现在我们看到的不同类型的质体(Cavalier-Smith 
2000; Dyall等2004)。在高等植物中, 原质体可以

分化形成白色体(leucoplast)、有色体(chromoplast)
和叶绿体。白色体不含色素, 多存在于贮藏组织

细胞内, 积累淀粉、蛋白质或脂类。有色体含有

类胡萝卜素, 存在于花瓣和果实等颜色鲜艳的组

织细胞中。叶绿体是含有叶绿素的质体, 主要存

在于绿色组织细胞中, 是绿色植物进行光合作用

的场所。由于叶绿体的重要生物学功能, 人们对

其分裂机制进行了深入的研究。本文重点介绍叶

绿体分裂相关蛋白作用及其调控的分子机制。这

些机制在其他质体分裂中具有一定的相似性。

叶绿体是一种由双层膜包围的细胞器, 除了

进行光合作用, 还参与脂肪酸合成、氨基酸合成

等重要的生命活动。叶绿体从原始的蓝细菌进化

到现在完成了从自主性向半自主性的过渡。叶绿

体具有自己的基因组及转录、翻译系统, 但叶绿

体基因组仅有100个基因左右, 其编码蛋白仅占叶

绿体蛋白组的很少一部分(Kessler和Schnell 2009)。
叶绿体中的大多数蛋白质是由细胞核基因编码, 
在细胞质基质中翻译后经跨膜运输进入叶绿体

(Shi和Theg 2013)。细胞中的叶绿体不能从头合

成, 只能通过分裂或由其他质体分化而来。叶绿

体分裂与其祖先蓝细菌在分裂机制上有一定的相

似性 ,  但又有宿主真核起源的蛋白参与这一过

程。因此, 叶绿体分裂是由源自蓝细菌和真核宿

主细胞的多种蛋白质分子协同作用的结果。

从形态观察来看, 叶绿体分裂与蓝细菌分裂

类似。叶绿体首先在中部确定分裂位点, 然后叶

绿体伸长, 分裂位点不断收缩, 最后形成2个子叶

绿体。这种分裂方式叫做二元分裂(binary fis-
sion)。通过电子显微镜能在叶绿体分裂位点看到

环状结构, 随后又证实了该位点存在多个环状结

构, 将其统称为叶绿体分裂机器(plastid-dividing 
machinery, 或plastid division machinery)。从叶绿

体内膜到外膜依次为: FtsZ (filamenting temperature- 
sensitive Z)环、内侧PD环(plastid-dividing ring)、
外侧PD环和ARC5 (accumulation and replication of 
chloroplast 5)环。这些环状结构收缩并挤压分裂

位点, 最终完成叶绿体分裂。如果这些环状结构

不能正常形成或工作, 就会造成叶绿体分裂异常, 
常表现为叶绿体数量和形态的变化。此外, 叶绿

体生长和分裂不协调会导致产生过多或过少的叶

绿体。arc (accumulation and replication of chloroplast)
突变体是以拟南芥(Arabidopsis thaliana)为材料, 
诱变后筛选得到的一批叶绿体分裂异常突变体

(Pyke和Leech 1991, 1994)。它们的鉴定和深入研

究不仅为叶绿体分裂研究领域开辟了新途径, 并
且大大地促进了该领域的发展。

1  叶绿体分裂机器成分及组装

1.1  FtsZ环
FtsZ环(简称Z环)是叶绿体分裂复合体组装的

第一个结构(Miyagishima 2011), 它直接或间接地决

定了分裂环中其他蛋白质的组装和定位(Nakanishi
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等2009), 并驱动了叶绿体的分裂。Z环是由FtsZ蛋
白所形成的多聚体。FtsZ是一个GTP酶, 它与微管

蛋白的结构相似。在大多数的细菌中, 包括蓝细

菌(Mazouni等2004; Miyagishima等2005), FtsZ是一

个可溶性的细胞质蛋白, 以聚合体的形式在细胞

中部的分裂位点形成锚定在膜上的环状结构。无

需马达蛋白的协助, Z环便可产生收缩力使膜缢裂

形成2个子细胞(Erickson等2010)。
最初, 人们在分析植物的EST序列的时候发现

了一个与大肠杆菌(Escherichia coli)的细胞分裂蛋

白FtsZ相似的序列, 进一步的分析发现其编码蛋白

含有一个叶绿体转运肽可以将其运入叶绿体中

(Osteryoung和Vierling 1995)。原核生物的FtsZ比
较保守, 由一个基因所编码(Miyagishima 2005); 而
在具有光合作用的真核生物中, FtsZ有2个FtsZ亚
家族, 分别为FtsZ1和FtsZ2, 它们均由核基因所编

码(Stokes和Osteryoung 2003)。这说明从内共生到

细胞器的进化过程中FtsZ基因的重复和分化可能

发挥了重要的作用。免疫荧光染色结果显示FtsZ1
与FtsZ2共定位于质体中部的环上(McAndrew等

2001)。体外实验表明, FtsZ1和FtsZ2蛋白以GTP依
赖的方式形成同聚物, 与细菌中的FtsZ相似, 通过

水解GTP进行聚合(El-Sayed等2005; Lohse等2006; 
Olson等2010; Smith等2010)。然而, 通过不同的比

例, FtsZ1与FtsZ2也可以形成异聚物, 从动力学的

角度来说, 异聚物的形成是更为有利的(Olson等
2010)。当改变FtsZ1或者FtsZ2的表达水平时, 叶
绿体分裂均产生剂量依赖性的缺陷(Schmitz等
2009)。在拟南芥和小立碗藓(Physcomitrella patens)
中的研究也表明缺少FtsZ1和FtsZ2中的任何一个

都会破坏叶绿体分裂, 与野生型相比, 突变体细胞

中的叶绿体数目更少, 体积更大, 有时候甚至出现

一个细胞中只有1个巨型叶绿体的情况(Osteryoung
等1998; Strepp等1998)。这些结果说明叶绿体的分

裂机制与细菌细胞的分裂机制在一定程度上是相

似的。

已有的研究结果显示FtsZ1和FtsZ2蛋白有2个
明显的区别: 第一, 在保守的微管蛋白特征基序

(motif)上个别氨基酸残基发生了变异(El-Shami等
2002); 第二, FtsZ2蛋白的C末端基序在大部分的蓝

细菌FtsZ蛋白中具有保守性, 而FtsZ1蛋白的C末端

不具有此特征。在大肠杆菌中, FtsZ的C末端基序

调节了FtsZ与2个位于膜上的Z环稳定因子(FtsA和

ZipA)之间的相互作用(Ma和Margolin 1999)。
FtsZ1与FtsZ2在微管蛋白特征基序上的差异有何

意义还不清楚, 但是FtsZ2的C末端基序对于FtsZ2
与叶绿体分裂蛋白ARC6之间的互作是必需的

(Maple等2005)。
运用定量免疫印迹实验检测植物中二者的含

量, 结果表明FtsZ1与FtsZ2在整个叶片中的比例约

为1:2 (Maple等2005)。然而, 在Z环上以及叶绿体

的发育和分裂过程中, 这种比例是否发生变化还

不清楚。在拟南芥中的研究显示叶绿体分裂过程

中 ,  这些家族成员的功能并不冗余(Schmitz等
2009)。FtsZ2特异性地与ARC6相互作用, 而FtsZ1
被报道专一性地与定位于分裂位点的ARC3相互

作用, 但FtsZ2也能够与ARC3互作(Maple等2005, 
2007; Zhang等2013)。因此, 尽管发现FtsZ1和
FtsZ2可能通过不同的区域特异性地与其他蛋白质

相互作用, 但与ARC3的互作并不能区分这二者的

功能。

拟南芥中的亚细胞定位实验显示一部分

FtsZ1和FtsZ2定位于类囊体膜上, 说明它们可能在

类囊体的发育过程中发挥了作用(El-Kafafi等2008; 
Karamoko等2011)。水稻(Oryza sativa)中的研究表

明FtsZ在复合淀粉颗粒的形成中有重要作用(Yun
和Kawagoe 2010)。虽然对FtsZ的调控了解得比较

少, 但有一些研究已经开始着手分析其潜在的调

控机制。在单细胞藻类中的表达分析结果显示在

S期抑制FtsZ的表达有利于协调细胞分裂和叶绿体

分裂(Miyagishima等2012)。拟南芥中的蛋白组学

分析显示FtsZ2被特异性的磷酸化(Gargano等
2012), 而FtsZ1与硫氧还蛋白相互作用(Balmer等
2003), 可能被氧化还原所调控。这些结果表明

FtsZ1与FtsZ2可能在不同的转录后调控通路中。

当然, 这些研究结果还只是初步探讨, 对于叶绿体

FtsZ的调控机制还有待进一步的深入研究。

1.2  Min系统

与细菌细胞分裂类似, 植物叶绿体Z环的定位

由Min系统决定。在革兰氏阴性菌大肠杆菌中, 
MinC、MinD和MinE组成Min系统, 调控Z环正确

定位于细胞中央(Lutkenhaus 2007; Monahan等
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2014)。MinC蛋白N端能与FtsZ结合并抑制Z环组

装, 从而抑制细胞分裂(Hu等1999)。MinC本身不能

定位到细胞质膜上, 但其C端可以通过与质膜上的

MinD结合, 从而定位到细菌质膜(Hu和Lutkenhaus 
2000)。MinD具有ATP酶活性, 当与ATP结合时, 
MinD形成二聚体并定位到质膜上(Hu等2003; 
Lackner等2003)。MinE能结合MinD并激活其ATP
酶活性 ,  使MinD转变为无活性状态 ,  从而促进

MinCD复合体的解聚(de Boer等1989; Hu和Lutken-
haus 2001; Hu等2002)。MinE在细胞中部形成螺旋

环状结构, 向两极移动, 使MinCD复合体定位于细

胞两极, 最终使Z环只能在细胞中央形成, 这就是

Min系统的摆动模型(Lutkenhaus 2007; Loose等
2008)。革兰氏阳性菌枯草芽孢杆菌(Bacillus subtilis) 
Min系统包括MinC、MinD、DivIVA和MinJ, 该系

统的工作不需要摆动。DivIVA是一个膜弯曲敏感

蛋白, 定位到细胞两极和新形成的隔膜(Lenarcic等
2009; Ramamurthi和Losick 2009; Eswaramoorthy等
2011)。MinJ是一个膜蛋白, 通过与DivIVA相互作

用定位到细胞两极和细胞分裂位点 ,  它能招募

MinC和MinD到DivIVA从而抑制额外的Z环形成

(Patrick和Kearns 2008)。
叶绿体分裂位点的确定与细菌类似, 但又有

不同之处。拟南芥中具有MinD和MinE的同源基

因AtMinD和AtMinE (Colletti等2000; Itoh等2001)。
AtMinD缺失或AtMinE超表达会形成多个Z环, 导
致细胞中出现大小不一的叶绿体(Colletti等2000; 
Fujiwara等2008, 2009)。AtMinD超表达或AtMinE
缺失则抑制Z环组装, 可以导致细胞中只有1个巨

型叶绿体(Colletti等2000; Itoh等2001; Fujiwara等
2008, 2009)。值得注意的是, 植物中AtMinD没有

膜锚定序列, 而是依赖于真核起源的MCD1 (MUL-
TIPLE CHLOROPLAST DIVISION SITE 1)定位于

叶绿体内膜(Nakanishi等2009)。mcd1突变体的叶

绿体具有多个Z环, 其表型类似于minD (Nakanishi
等2009)。植物AtMinD和MCD1定位于叶绿体分

裂位点, 与枯草芽孢杆菌中的DivIVA和MinD类似, 
但是没有在叶绿体两极发现AtMinD和MCD1的定

位。叶绿体的Min系统含有MCD1, 兼具大肠杆菌

和枯草芽孢杆菌细胞分裂的特点, 表现出其作用

机制的复杂性。

拟南芥基因组中没有MinC的同源基因, 但现

在发现ARC3很可能代替MinC的功能(Maple等
2007)。ARC3有一段与FtsZ低度同源的序列, 它和

MinC在蛋白质序列上没有相似性。超表达ARC3
抑制拟南芥叶绿体分裂, 产生巨大叶绿体, 这是因

为不能形成Z环(Zhang等2013)。arc3突变体具有

多个分裂位点, 形成多个Z环, 产生大小不一的叶

绿体(Pan等2013; Zhang等2013)。体内外研究均显

示ARC3可以和FtsZ1、FtsZ2直接相互作用(TerBush
和Osteryoung 2012; Zhang等2013)。此外, 遗传学

研究显示ARC3处于AtMinD和AtMinE的下游

(Zhang等2013)。以上证据表明, ARC3在植物中具

有类似MinC的功能。

1.3  ARC6和PARC6
ARC6与蓝细菌分裂蛋白Ftn2 (Filamentation 

transposon 2)同源(Koksharova和Wolk 2002)。拟南

芥arc6突变体具有1~2个巨型叶绿体(Pyke等1994; 
Vitha等2003)。在arc6突变体中, FtsZ不能形成环

状结构, 只能以点状或短的纤维形式存在。ARC6
超表达植物中同时存在多个Z环, 产生大小不一的

叶绿体(Vitha等2003)。这些现象说明ARC6促进Z
环的组装。ARC6定位于叶绿体内膜分裂位点, 其
N端与FtsZ2相互作用, 帮助Z环定位到分裂位点

(Glynn等2009); C端位于叶绿体膜间隙, 与PDV2 
(PLASTID DIVISION 2)相互作用(Glynn等2008)。

PARC6 (PARALOG OF ARC6)只存在于维管

植物中,  是ARC6的同源蛋白,  通过基因重复产

生。最近发现PARC6具有与ARC6类似的拓扑结

构, 含有一个跨膜结构域(Zhang等2016)。N端位于

叶绿体基质, 可与ARC3和FtsZ2相互作用。C端位

于膜间隙, 与PDV1相互作用(Glynn等2009; Zhang
等2016)。虽然结构上与ARC6相似, 但功能上有显

著的区别。parc6突变体具有多个分裂位点, 产生

大小不一的叶绿体(Glynn等2009; Zhang等2009),  
而arc6突变体只含有1~2个巨型叶绿体。这表明

PARC6抑制Z环组装, 而ARC6促进Z环组装。由于

PARC6可以和ARC3相互作用, 并且parc6和arc3突
变体表型类似, 所以PARC6很可能是通过ARC3抑
制Z环组装的(Zhang等2016)。
1.4  ARC5环

拟南芥arc5突变体中, 叶绿体呈现分裂异常的
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哑铃型, 叶绿体面积变大、数量减少, 每个细胞约

有4~10个叶绿体(Pyke和Leech 1994; Gao等2003)。
ARC5属于真核生物发动蛋白(dynamin)家族中的

一员, 它具有5个结构域: GTP酶结构域、中间结构

域、GTP酶效应结构域(GTPase effector domain, 
GED)、PH (pleckstrin homology)结构域和PR (proline- 
rich)结构域(富含脯氨酸结构域) (Hinshaw 2000; 
Gao等2003)。其中GTP酶结构域、GED、PH结构

域和PR结构域在真核生物发动蛋白家族是较为保

守的(Hinshaw 2000)。研究表明, GED和PR结构域

在GTP酶自我组装及GTP水解过程中起到正调控

的作用, 而PH结构域可能起负调控作用(Muhlberg
等1997)。

发动蛋白是一类具有GTP酶活性并且能够自

我组装成多聚体的蛋白, 它参与多种生物学过程, 
诸如内吞作用、细胞内的囊泡运输、胞质分裂以

及细胞器分裂等(Hinshaw 2000; Praefcke和McMa-
hon 2004; Hoppins等2007)。发动蛋白家族在拟南

芥基因组中共有6个亚家族、16个成员。除ARC5
外, 其他家族成员还参与线粒体与过氧化物酶体

分裂增殖过程以及细胞板的形成(Kang等2003; 
Pan和Hu 2011)。类似于FtsZ蛋白, ARC5也可以自

我组装, 通过水解GTP, 提供分裂所需的能量。不

同的是, ARC5在叶绿体外膜形成分裂环结构, 而
FtsZ则在叶绿体内膜形成分裂环。从红藻Cyanid-
ioschyzon merolae中提取完整的收缩复合体(包含

FtsZ、PD环及ARC5), 用光学镊子拉伸后, 它仍可

恢复到原有的螺旋扭曲状态。选择性地去除

ARC5蛋白后, 则不能恢复。而FtsZ及PD环的去除

则不影响恢复(Yoshida等2006)。从FtsZ和ARC5的
结构及作用机制特点来看, ARC5更像是提供动力

的一方。然而, arc5突变体所呈现的具有明显收缩

的哑铃型叶绿体也表明具有其他的辅助力量来协

助完成分裂。

Z环和PD环形成后, ARC5可以通过PDV1和
PDV2被招募到叶绿体外膜的胞质侧, 形成ARC5
环(Gao等2003; Miyagishima等2006)。ARC5在叶

绿体分裂位点处呈现不连续的环状结构。ARC5可
通过选择性剪接形成2个在PH结构域相差36个氨

基酸的蛋白异构体(Gao等2003)。两者在不同组织

中均有表达, 且均具有GTP酶活性并能互补arc5突

变体的表型(Holtsmark等2013)。但两者是否具有

功能上的差异仍不清楚。另外, 最近报道称叶绿

体膜脂成分磷脂酰肌醇-4-磷酸(phosphatidylinositol 
4-phosphate, PI4P)降低后, ARC5在叶绿体分裂环

处的定位量增加, 从而促进叶绿体分裂, 使得细胞

内叶绿体数量增多, 体积变小(Okazaki等2015)。
1.5  PDV1和PDV2

PDV1和PDV2是2个起源于植物的叶绿体分

裂蛋白。pdv1突变体是通过筛选与arc5突变体具

有类似表型的突变体得到的, 其叶绿体也呈较大

的哑铃型; PDV2是基于序列比对发现的, pdv2突变

体的叶绿体同样呈现变大的哑铃型(Miyagishima等
2006)。PDV1与PDV2均在招募ARC5至叶绿体分裂

位点过程中起到重要作用(Miyagishima等2006)。
pdv1及pdv2突变体的叶绿体突变表型说明这2个基

因对于叶绿体分裂都是必需的。ARC5在pdv1和
pdv2单突变体中均可正常定位, 而在pdv1 pdv2双
突变体中无法正常定位。这说明它们在招募ARC5
过程中可能具有部分重叠的功能(Miyagishima等
2006)。

PDV1与PDV2均为叶绿体外膜蛋白, N末端朝

向胞质侧, C末端朝向膜间隙, 中间含有一个跨膜

区域(Miyagishima等2006)。有报道显示, PDV1与
PDV2可以相互作用及与自身相互作用, 而且PDV1
与PDV2均可通过胞质侧C端与ARC5的PH结构域

相互作用。在体外实验中, PDV1和PDV2均可抑制

ARC5的GTP酶活性(Holtsmark等2013)。在体内, 
这可能是为了避免在复合体组装完成之前水解GTP
对膜进行收缩, 或者通过控制ARC5环的收缩活性

来协调与Z环的收缩(Osteryoung和Pyke 2014)。过

量表达PDV1及PDV2均可以使叶绿体数量增

加, 体积变小, 而且两者还具有叠加效应。这表明

PDV1与PDV2调控了叶绿体的分裂速率(Okazaki
等2009)。这一点似乎与PDV1和PDV2抑制ARC5的
活性相悖。另外, PDV1可以特异性地与膜磷脂PI4P
结合, 且在PI4P介导的叶绿体分裂调控途径中起到

重要作用。PDV2不仅可以与膜磷脂PI4P结合, 而且

还可以结合PI3P、PI5P、PI(3,4)P2、PI(3,5)P2、

PI(4,5)P2、磷脂酰丝氨酸(phosphatidylserine)和心

磷脂(cardiolipin)。由此可见PDV2可能与叶绿体

外膜具有更强的结合能力(Okazaki等2015)。
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种种迹象表明PDV1是由PDV2通过基因重复

产生的, PDV2在陆生植物中均有发现, 而PDV1仅
存在于维管植物中(Okazaki等2009), 类似于PARC6
的分布(Glynn等2009)。PDV1和PDV2的C末端在

膜间隙可分别与PARC6和ARC6的C末端相互作

用。通过PDV1和PDV2, ARC5环与Z环有机地联

系在一起(Glynn等2008, 2009)。
1.6  PD环

PD环是在藻类中首先发现的存在于叶绿体分

裂位点的环状结构(Miyagishima等1998, 1999)。它

分为外侧PD环和内侧PD环, 红藻中还存在中间PD
环。但是其组成成分一直不清楚(Kuroiwa等2002; 
Yoshida等2006)。直到最近发现, 红藻C. merolae外
侧PD环主要由葡聚糖组成(Yoshida等2010)。PDR1 
(PLASTID-DIVIDING RING 1)蛋白负责外侧PD环

的合成。抑制PDR1会抑制红藻叶绿体分裂(Yoshida
等2010)。PDR1在高等植物中具有同源蛋白, 但其

功能是否与叶绿体分裂相关还没有研究。

2  其他影响叶绿体分裂的组分

2.1  功能未知蛋白

CLMP1 (CLUMPED CHLOROPLASTS 1)存
在于绿藻和陆生植物中。CLMP1可能影响叶绿体

分裂后的分离(Yang等2011)。clmp1突变体中叶绿

体聚集在一起, 同时还能看到一些细胞没有叶绿

体, 可能是由于细胞分裂时叶绿体没有正常分配

到2个子细胞中。

GC1 (GIANT CHLOROPLAST 1)又叫AtSulA, 
是来源于蓝细菌的影响叶绿体分裂的蛋白。通过

与绿色荧光蛋白融合观察发现GC1定位于叶绿体

内膜(Maple等2004)。降低拟南芥中GC1的表达量

可以使每个细胞中只有几个巨型叶绿体(Maple等
2004)。超表达GC1也可以产生巨型叶绿体, 同时

还可以恢复由于FtsZ1和FtsZ2过量表达引起的叶

绿体分裂异常表型(Raynaud等2004)。以上研究说

明GC1影响叶绿体分裂, 并且可能通过调控FtsZ的
方式起作用。

拟南芥FZL (FZO-like)是FZO的同源蛋白。

FZO介导动物和真菌的线粒体外膜融合(Mozdy和
Shaw 2003)。FZL不作用于线粒体, 而是与叶绿体

分裂有关。fzl突变体的细胞中叶绿体数量减少, 体
积增大, 类囊体的形态也受到影响(Gao等2006)。

通过荧光蛋白融合蛋白以及蛋白酶保护实验发现

FZL定位到叶绿体内膜和类囊体膜, 这和其发挥功

能的场所一致(Gao等2006)。后来发现fzl突变体产

生胁迫反应, 叶片组织坏死, 这可能是由于叶绿体

功能异常导致的(Landoni等2013)。
CLS8 (CRINKLED LEAVES 8)编码核糖核苷

酸还原酶, 参与DNA复制和修复时dNTP的产生。

cls8突变体含有增大的叶绿体, 每个细胞中叶绿体

数量减少。突变体中叶绿体基因组含量降低, 可
能是由于dNTP含量降低, 进而导致叶绿体分裂异

常(Garton等2007)。CLS8影响叶绿体分裂的具体

机制还不清楚。

CDT1a (CDC10 Target 1a)是一个细胞周期蛋

白依赖的蛋白激酶, 参与DNA复制和叶绿体分裂

(Raynaud等2005)。通过RNAi抑制CDT1a基因表

达, 导致植物叶绿体数量和形态出现异常。CDT1a
定位于叶绿体和细胞核。通过酵母双杂交和双分

子荧光互补分析发现CDT1a可以与ARC6相互作

用, 这可能是其影响叶绿体分裂的原因(Raynaud等
2005)。

CRL (CRUMPLED LEAF)影响细胞分裂和叶

绿体分裂。crl突变体每个细胞只含有1~2个巨大的

叶绿体, 并且植物生长受到抑制(Asano等2004)。突

变体叶片中存在大量的死细胞, 并且伴随着一系列

胁迫响应基因的持续表达(Simkova等2012; Hudik
等2014)。最近发现crl突变体细胞周期也出现异

常, 细胞变小, 产生核内复制(Hudik等2014)。小立

碗藓基因组中有2个CRL的同源基因, 即PpCRL1和
PpCRL2。研究发现PpCRL1和PpCRL2功能存在冗

余, 双突变体中叶绿体分裂和植物生长均受到影

响(Sugita等2012)。延时显微观察发现, 双突变体

中叶绿体伸长并开始收缩, 但不能分开, 最终产生

一个更大的叶绿体(Sugita等2012)。因此, CRL可
能作用于子叶绿体的分开。

ARC1, 又称FtsHi1, 是一种可能没有蛋白酶活

性的FtsH类似蛋白, 定位于叶绿体膜(Kadirjan- 
Kalbach等2012)。arc1突变体表现出叶绿体数量

增多, 同时伴随着叶绿体发生的异常(Kadirjan- 
Kalbach等2012)。另一种影响叶绿体分裂的源于

分子伴侣的蛋白是CPN60。拟南芥cpn60α1 (arc2)
和cpn60β1突变体产生较大的叶绿体, Z环也发生
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异常(Suzuki等2009)。CPN60可能通过影响叶绿体

分裂蛋白的折叠或Z环的组装进而调控叶绿体分

裂(Suzuki等2009)。
2.2  脂与叶绿体分裂

除了蛋白质, 叶绿体膜脂在分裂中也起重要

作用。脂肪酸合成途径中酮脂酰-酰基载体蛋白合

成酶I (β-ketoacyl-acyl carrier protein synthase I, 
KASI)可能通过影响Min系统和Z环定位影响叶绿

体分裂(Wu和Xue 2010)。烯酰基载体蛋白还原酶

(enoyl-acyl carrier protein reductase)也影响叶绿体

分裂, 其突变体mod1 (mosaic death 1)中叶绿体数

目明显减少(Mou等2000)。极长链脂肪酸(very-
long-chain fatty acid, VLCFA)的合成同样影响叶绿

体分裂(Nobusawa和Umeda 2012)。除了脂肪酸合

成, 脂的运输可能也影响叶绿体分裂。TGD1 (TRI-
GALACTOSYLDIACYLGLYCEROL1)~TGD5是5
个叶绿体膜定位的蛋白, 它们组成ABC转运复合

体, 参与脂从内质网向叶绿体运输(Hurlock等2014; 
Block和Jouhet 2015; Li等2016)。ATS1 (ACYL-
TRANSFERASE 1)编码一个叶绿体甘油-3-磷酸酰

基转移酶(glycerol-3-phosphate acyltransferase)。
tgd4 ats1和tgd5 ats1双突变体叶绿体分裂受到严重

抑制(Xu等2008; Fan等2015)。FAD6 (FATTY ACID 
DESATURASE 6)编码一个叶绿体脂肪酸去饱和

酶。tgd1 fad6和tgd4 fad6双突变体叶绿体分裂也

受到严重抑制(Fan和Xu 2011)。这说明脂的供应

和多不饱和脂肪酸均有可能影响叶绿体分裂。

PIP (polyphosphorylated inositol phospholipid)
是磷脂酰肌醇(phosphatidylinositol, PI)磷酸化的衍

生物, 在信号传递中起到重要的作用。PI4P是植物

中含量最为丰富的PIP, 它不仅是磷脂酶C的底物, 
还是一个很重要的信号脂类(Gonorazky等2010; 
Chapman和Goring 2011), 可由PI4K (phosphatidyli-
nositol 4-kinase)催化形成。最近报道称, PI4P也参

与叶绿体分裂过程的调控(Okazaki等2015)。在

PI4P生成受到抑制的pi4kβ2突变体和PI4Kα1 
knockdown植株中, 叶绿体数量增多, 体积变小, 说
明PI4P是一个叶绿体分裂的负调控因子。PAO 
(phenylarsine oxide, 一种PI4K合成的特异性抑制

剂)处理可使叶绿体膜上的PI4P减少, 并增加定位

于叶绿体分裂环上的ARC5的量, 从而使叶绿体数

量增加。在pdv1背景下, PAO处理后叶绿体数量变

化较小, 这说明PDV1在PI4P介导的叶绿体分裂调

控中起到重要作用。而在pdv2突变体中PAO处理

的这种效应则没有影响, 这说明PDV2在膜脂调控

叶绿体分裂中的作用可能不同于PDV1。当ARC5
过量表达时, 可增强PAO处理的效应, 这说明ARC5
也参与PI4P介导的叶绿体分裂调控。用PAO处理

arc5突变体时, 叶绿体数量也显著增加, 作者推测

可能是由于其他发动蛋白家族成员在起作用, 但
目前没有任何证据支持这一观点。PDV1与PDV2
在膜脂结合实验中结合能力及特性不同, 这表明

PDV1和PDV2与膜脂的作用方式或位点可能有所

不同, PI4P有可能通过影响PDV1的构象来改变其

对ARC5的亲和性(Okazaki等2015)。总的来说, 
ARC5、PDV1和PDV2与叶绿体膜磷脂之间的关

系目前还不是很清楚。另外, 其他磷脂在叶绿体

分裂中的作用也不清楚。

2.3  肽聚糖与叶绿体分裂

肽聚糖是细菌细胞壁的主要成分。原始的蓝

细菌向现代质体的进化过程中肽聚糖层逐渐丢失, 
但部分编码肽聚糖合成酶的基因被保留在植物基

因组中(Takano和Takechi 2010)。用抑制肽聚糖合

成的抗生素处理小立碗藓会导致叶绿体分裂异常

(Takano和Takechi 2010)。此外, 敲除小立碗藓肽聚

糖合成途径中MurE和PBP (PENICILLIN-BINDING 
PROTEIN)基因均使叶绿体分裂异常(Machida等
2006)。肽聚糖水解酶DipM同样参与小立碗藓叶

绿体的分裂(Miyagishima等2014)。以上研究表明

肽聚糖可能存在于苔藓植物中并参与叶绿体分

裂。最近研究人员通过荧光标记技术发现小立碗

藓叶绿体被膜确实存在肽聚糖层, 并且其中含有d-
氨基酸(Hirano等2016)。双分子d-丙氨酸连接酶基

因DDL (d-Ala:d-Ala ligase)敲除后叶绿体分裂异

常。这些都说明肽聚糖参与苔藓植物的叶绿体分

裂(Hirano等2016)。拟南芥叶绿体中不存在肽聚糖, 
但其基因组中存在MurE基因, 该基因不影响叶绿

体分裂, 而是影响叶绿体的发育(Garcia等2008)。
3  叶绿体分裂的调控

转录因子CPD45 (CHLOROPLAST DIVISION 
45)/FHY3 (FAR-RED ELONGATED HYPOCOTYL 
3)和CPD25/FRS4 (FAR1-RELATED SEQUENCE 
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4)参与叶绿体分裂调控。cpd25和cpd45突变体均

产生哑铃型的叶绿体, 这种表型可以被组成型超

表达ARC5基因恢复(Gao等2013)。进一步研究发

现CPD45/FHY3和CPD25/FRS4可以结合到ARC5
基因启动子的特定区域并启动其表达。深入研究

发现CPD25和CPD45以异源二聚体的形式来共同

激活ARC5基因的表达, 其中CPD25主要起DNA结

合作用 ,  而CPD45主要起基因激活作用(Gao等
2013)。关于FHY3, 更多的研究是其参与远红光途

径调控植物光形态建成, 这和其调控叶绿体分裂

属于不同的通路(Chang等2015)。
激素调控植物的生长发育, 也参与叶绿体分

裂调控。外源添加细胞分裂素或超表达细胞分裂

素下游转录因子CRF2 (CYTOKININ RESPONSE 
FACTOR 2)、GNC (GATA NITRATE-INDUCIBLE 
CARBON-METABOLISM-INVOLVED)和CGA1 
(CYTOKININ-RESPONSIVE GATA 1)均促进叶绿

体分裂。超表达CRF2使叶绿体数量增多, 超表达

GNC和CGA1使叶绿体数量增加且体积增大(Oka-
zaki等2009; Chiang等2012)。CRF2可以增强PDV2
基因的表达进而促进叶绿体分裂 ( O k a z a k i等
2009)。细胞分裂素响应转录因子GRF5 (GROWTH 
REGULATING FACTOR 5)调控叶片发育, 同时促

进叶绿体分裂(Vercruyssen等2015)。赤霉素调控

细胞生长和分裂, 同时作用于叶绿体分裂。赤霉

素缺陷突变体ga1中叶绿体数量减少, 同时伴随着

PDV1、PDV2、ARC5和FtsZ2等基因表达下调, 因
此赤霉素可能协调细胞生长、分裂和叶绿体分裂

(Jiang等2012)。
叶绿体处于细胞质基质中, 环境渗透压可能

调控叶绿体的形态和分裂。MSL2 (MSCS-LIKE 2)
和MSL3是植物中2个同源的机械敏感性离子通

道。msl2 msl3双突变体含有增大的叶绿体, 部分非

绿质体增大呈圆球形(Haswell和Meyerowitz 2006)。
MSL2、MSL3与MinE共定位, 并且双突变体中形

态异常的叶绿体含有多个Z环 ,  这说明MSL2和
MSL3可能通过Min系统调控叶绿体分裂(Wilson等
2011)。双突变体表皮细胞中的圆球形质体可以被

高渗细胞质环境恢复(Veley等2012)。双突变体中

脯氨酸和ABA含量增加, 并且合成它们的基因的

表达也被上调, 这些现象说明双突变植物处于渗

透压胁迫中(Wilson等2014)。因此, 处于高渗环境

中的叶绿体分裂和形态调控需要MSL蛋白。

4  展望

叶绿体是植物特有的细胞器, 其正常分裂及

调控是维持叶绿体数量稳定的基础。在过去的20
多年中人们通过正向遗传学和反向遗传学发现了

一系列叶绿体分裂相关蛋白, 它们参与叶绿体分

裂机器的组装和调控。这些发现加深了人们对叶

绿体分裂机制的认识。源于原核和源于真核的蛋

白相互作用共同调控叶绿体分裂, 这也进一步验

证了叶绿体的内共生起源学说。

叶绿体分裂及其调控随着藻类向高等植物的

进化而发生变化, 这种变化加深了叶绿体分裂的

多样性和复杂性。虽然细菌细胞分裂和拟南芥叶

绿体分裂领域已有较多研究, 但从藻类向被子植

物过渡的其他植物的叶绿体分裂还没有深入研究, 
这些研究将加深人们对叶绿体分裂的认识。高等

植物叶绿体分裂既需要原核起源又需要真核起源

的蛋白, 这些蛋白的产生和进化对植物系统演化

具有重要意义, 这些蛋白在分子水平上是如何协

调发挥作用的并不是很清楚。功能未知蛋白的深

入研究将全面丰富叶绿体分裂的研究。此外, 叶
绿体分裂调控的研究才刚刚开始。随着这些问题

的深入研究, 我们才能进一步地认识叶绿体的分

裂, 这还可以为叶绿体的遗传改良和人工操作提

供理论基础。
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Recent progress in the molecular mechanism of chloroplast division
LI Jin-Yu, AN Chuan-Jing, LIU Xiao-Min, GAO Hong-Bo*

College of Biological Sciences and Biotechnology, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China

Abstract: Chloroplasts are plant-specific organelles. They propagate mainly by binary fission. The division of 
chloroplasts is carried out by the coordinated action of many proteins. These proteins are partially inherited 
from the ancestor of chloroplasts, cyanobacteria, and partially derived during the evolution of plants. FtsZ ring, 
ARC5 ring and plastid-dividing ring are polymers formed during the process of chloroplast division, and many 
kinds of regulations are connected to them. Recent studies found some new proteins, lipids and peptidoglycan 
were involved in chloroplast division and/or its regulation, but the underlying mechanism is yet not clear. Chlo-
roplast division is also affected by gene transcription, hormones and osmotic pressure. This review focuses on 
the recent progress in the components and the assembly of the chloroplast-dividing machinery, chloroplast divi-
sion and its regulation mechanism.
Key words: chloroplast division; FtsZ; ARC5; Min system; transcriptional regulation; organelle proliferation
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