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植物细胞骨架中间纤维研究进展 
 

毕筱瑞，葛博浩，陈玉珍，卢存福* 
(北京林业大学生物科学与技术学院，林木资源高效生产全国重点实验室，北京 100083) 

 

摘要：中间纤维(IFs)是一种表观直径在 10 nm 左右，介于微管(25 nm)和微丝(5~7 nm)之间的细胞骨架蛋白纤维，目前已发现

其能在不同的组织中形成多种类型的蛋白，并且在生物体发育过程中呈组织特异性表达。在动物细胞中，IFs 提供了机械稳

定性，并维持了细胞和组织的形态，许多 IF 蛋白编码基因已经在动物中鉴定出来。在植物细胞中，最早的研究始于 20 世

纪 80 年代，最初从一些免疫学方面的证据证明了植物中存在中间纤维蛋白。近些年来，在植物中陆续发现了许多中间纤维

蛋白，与动物中的功能相同。中间纤维可通过调控核纤层-染色质网络以调控基因的表达。该文综述了植物细胞中间纤维的

研究进展，对细胞骨架功能探究具有重要意义。 

关键词：植物；中间纤维；角蛋白；核纤层蛋白 
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Research Progress on the Intermediate Filament Cytoskeleton in Plant 
Cells 
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(State Key Laboratory of Efficient Production of Forest Resources, College of Biological Sciences and Biotechnology, Beijing Forestry University, Beijing 

100083, China) 

 

Abstract: Intermediate filaments (IFs) are cytoskeletal protein filaments with an apparent diameter of around 

10 nm, intermediate between microtubules (25 nm) and microfilaments (5-7 nm). IFs have been found to form 

multiple types of proteins in different tissues and are tissue-specifically expressed during organismal development.  

In animal cells, IFs maintain cell and tissue morphology by providing mechanical stability, and many different 

genes encoding IF proteins have been identified. In the 1980s, intermediate filaments in plant cells were initially 

demonstrated by some immunological evidences. In recent years, a number of IF proteins have been discovered in 

plants that perform the same functions as animal IF. IF proteins can regulate gene expression by modulating the 

lamin-chromatin network. In this paper, we review the progress and results of the study of IF in plant cells, and a 

comprehensive and in-depth study of IF proteins in plants will be of great significance for the exploration of 

cytoskeletal functions.  

Key words: Plant; Intermediate filament; Keratin; Lamin-like protein 

 

真核细胞骨架系统由微管、微丝和中间纤维(IF)

组成[1]，其中关于真核细胞中微丝和微管的研究比

较广泛，微丝和微管在大多数真核细胞类型中仅由

表达的几种肌动蛋白或微管蛋白亚型形成。与微丝

和微管不同，IF 的组成因细胞类型而异。所有 IF 蛋

白的氨基酸序列都具有共同的结构特征，包括中央
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高度螺旋的棒状结构域，以及两端的头部和尾部结

构域[2]，棒状结构域呈现卷曲螺旋特征，即形成 α-

螺旋的氨基酸序列显示出七肽重复序列，且第 1 和

第 4 个位置是疏水的[3]。细长而平行的卷曲螺旋二

聚体是 IF 蛋白的基本结构，然而，棒状结构域内的

几个部位具有周期性中断，产生了 4 个连续的 α-螺

旋片段 1A、1B、2A 和 2B，并由 β-折叠 L1、L12

和 L2 连接而成。所有脊椎动物胞质 IF 蛋白的棒状

结构域包含近 310 个氨基酸残基，并且 α-螺旋片段

的大小相对保守[4]。另外，核纤层蛋白和无脊椎动

物的 IF 蛋白的 1B 片段中均插入了 6 个七聚体。 

在动物细胞中，Ishikawa 等[5]首次在肌肉细胞

中发现了与微丝和微管同时存在的细丝。在免疫荧

光显微镜观察和免疫印迹实验中，观察到星形胶质

细胞丝、神经丝、肌肉 IF 蛋白质和来自上皮细胞及

成纤维细胞的“张力丝”，它们具有共同的抗原决定

簇[6]。猪胃部细胞中的结蛋白和晶状体波形蛋白以

及鸡胃部细胞中的结蛋白的氨基酸序列同已发表

的羊毛角蛋白的氨基酸序列具有很高相似性 [7]。

Lazarides[8]认为中间纤维是高等真核细胞中结构支

架的普遍成分，将其描述为“细胞内部空间的整合

器”。中间纤维在细胞中参与构建 2 个不同的系统, 1

个在细胞核中，1 个在细胞质中。在动物细胞中关

于中间纤维的研究越来越深入，动物细胞中间纤维

发挥的生物学功能主要包括：增强细胞强度，提供

机械支持；参与构成完整的细胞内网络骨架体系, 支

撑细胞形态；在不同组织细胞中以不同类型的中间

纤维蛋白参与细胞分化过程，可作为鉴定细胞来源

的“身份证”；参与从胞外到细胞质、细胞质到核内

骨架的信息传递，调节 DNA 复制和转录。 

 

1 中间纤维的组装 
 
IF 的组装始于由侧向相互作用主导的二聚体的

聚合[9]，该过程首先形成四聚体[10]，最终产生单位

长度的丝状蛋白(ULFs)，波形蛋白 ULFs 似乎包含

大约 16 个约 46 nm 长的二聚体[11]。值得注意的是，

成熟的中间纤维结构还包括了在二聚体之间的短

的头尾重叠，因此产生的 IFs 没有极性。最后，尽管

头部和尾部结构域的序列和长度在不同的 IF 蛋白

之间有很大的差异，但它们在细丝组装过程中起着

同样关键的作用[11]。中间纤维的表观直径在 10 nm

左右，介于微管(25 nm)和微丝(5~7 nm)之间，因此

可称为中间丝，在研究其他非肌肉组织和培养细胞

中也发现了 10 nm 的丝状蛋白[12]，并且该蛋白质不

溶于水，这一性质使得其可以从培养细胞中被有效

纯化出来，由于它们在各种离子条件下难以溶解[13], 

因此必须使用变性剂(如尿素和盐酸胍)使其变性溶

解后纯化出来，变性溶解后的中间纤维蛋白可在生

理缓冲液中发生自组装[14]。 

中间纤维在细胞中通常是围绕着细胞核开始

组装，并且可以延伸到细胞质膜，与其上的细胞连

接如桥粒、半桥粒相连，相邻细胞通过中间纤维以

及质膜上的细胞连接连成一体。由于中间纤维蛋白

的表达模式具有组织特异性，并且广泛存在于人体

几乎所有类型的细胞中，不同来源的组织细胞表达

的中间纤维的氨基酸序列以及基因结构有较大差

异，根据 IF 蛋白组装特性分为 5 种亚型[15](表 1)。 

 

2 植物中的中间纤维 
 
关于中间纤维的研究主要集中在动物细胞中,

研究者报道了 5 种类型的中间纤维蛋白，并解析了

它们的主要功能、组装特性以及其与疾病形成的关

系等。植物细胞中间纤维的研究相对滞后，但仍取

得了一些进展，本文在此对近 40 年中关于植物中

间纤维的研究报道进行了总结。1982 年，英国 Lloyd

实验室报道从胡萝卜(Daucus carota)悬浮细胞中制

备的细胞骨架中残留的细胞核与丝状蛋白形成的

纤维束有关，首次证明了高等植物原生质体的抗去

垢剂细胞骨架除了微管外，还包含核相关的纤维

束[24]。Miller 等[6]使用针对动物中间纤维的单克隆抗

体，通过免疫印迹法鉴定到植物细胞中的抗去垢剂

细胞骨架，认为它们可能是植物细胞的中间纤维蛋

白[25]。Parke 等[26]对衣藻(Chlamydomonas)细胞中抗

去垢剂细胞骨架制备了不同的单克隆抗体，使用这

些植物抗体对动物成纤维细胞和上皮细胞进行间

接免疫荧光显微镜观察，认为具有特异性荧光反应

的位置与使用动物中间纤维抗体对其进行免疫荧

光染色后发生荧光反应的位置相同。 

尽管免疫学研究表明植物中含有中间纤维抗

原，但仍不清楚这些蛋白质本身是否能够形成中间

纤维状的细丝，Hargreaves 等[27]将从胡萝卜和玉米

(Zea mays)悬浮细胞中提取的高盐不溶部分重组成

了 10 nm 的细丝，验证了这些抗原的自组装特性。

为了进一步确定这些纤维束是否为植物中间纤维, 
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表 1 基于杆状结构域序列的中间纤维蛋白分类 

Table 1 Classification of intermediate filament proteins based on Rod domain sequences 

类型
Class 

种类 
Type 

分子量 (kD) 
Molecule weight 

分布 
Distribution 

相关疾病 
Disease 

文献 
Reference 

Ⅰ 酸性角蛋白 40~60 上皮细胞 水疱，角膜营养不良，脆发 [16] 

Ⅱ 中性/碱性角蛋白 50~70 上皮细胞 水疱，角膜营养不良，脆发  

Ⅲ 波形蛋白 54 间充质细胞   

 结蛋白 53 肌肉细胞 心脏和骨骼肌病 [17] 

 外周蛋白 57 外周神经元   

 胶质丝酸性蛋白 51 神经胶质细胞 亚历山大病 [18] 

 联丝蛋白 182 肌肉细胞   

Ⅳ 神经丝蛋白  细胞核   

 NF-L 67 神经元 神经病变 [19] 

 NF-M 150 神经元   

 NF-H 200 神经元 肌萎缩性侧索硬化症 [20] 

 巢蛋白 230 胚胎神经元，肌肉细胞   

 神经元中间丝蛋白α 55 胚胎神经元   

Ⅴ 核纤层蛋白  细胞核   

 核纤层蛋白 A 70  脂肪代谢障碍 [21] 

 核纤层蛋白 B 67  肌营养不良 [22] 

 核纤层蛋白 C 60  心肌病，早衰症 [23] 

 

Hargreaves 等[28]利用制备的抗纤维束的单克隆抗体

进行了免疫印迹实验，结果发现这种抗体可以与动

物细胞和组织中的波形蛋白、胶质纤维酸性蛋白和

结蛋白等 III 型中间纤维发生特异性结合。之后，苏

菲等[29]利用电子显微镜首次在玉米和烟草(Nicotiana 

tabacum)的叶肉细胞中观察到直径为 10 nm 的类

似动物细胞中间纤维的网络结构，并且这些网络

结构可以同动物细胞的角蛋白抗体发生免疫反

应。因此，在 20 世纪末已经初步认为植物中存在

中间纤维。 

此外，很多使用动物 IF 抗体与抗微管蛋白的

抗体进行免疫染色的实验表明，在洋葱 (Allium 

cepa)和小麦(Triticum aestivum)的根尖细胞、玉米

的原生质体以及烟草 BY-2 细胞中，植物的类 IF 蛋

白与微管共定位[26–28]。 Utsunomiya 等[30]鉴定到拟

南芥(Arabidopsis thaliana)中的 1 个具有 IF 保守基

序的蛋白，并研究了该蛋白的结构和亚细胞定位，

发现该蛋白信号存在于有丝分裂阶段的纺锤体和

成膜体上。此外，该蛋白在间期与部分皮质微管共

定位，而在有丝分裂过程中，这些丝状结构与微管

共定位。 

根据赵大中等[31]判定植物中存在中间纤维的

方法，通过免疫交叉反应、中间纤维的网络结构以

及其溶解特性和自组装特性证明，在非高等动物细

胞中存在中间纤维，随着生命科学技术的发展，近

年也有一些文章报道了植物中的中间纤维的 cDNA

序列信息。 

2.1 植物中的角蛋白  

Su 等[32]采用彭曼细胞分馏法分离出了玉米原生

质体，用 DNase I 和硫酸铵进一步消化和提取后, 在

电子显微镜下观察到类似 IF 的结构，通过免疫胶体

金技术鉴定其主要成分是类角蛋白。 

Yang 等[33]利用选择性抽提技术证明了角蛋白

中间纤维存在于高等植物细胞的细胞质中，并且认

为植物中间纤维没有明显的组织或物种特异性，他

们利用电子显微镜在胡萝卜悬浮细胞、豌豆(Pisum 

sativum)根尖细胞、白菜(Brassica rapa var. glabra)

叶肉细胞和烟草花粉细胞中观察到了 10 nm 的细丝

网络，利用免疫印迹法进一步证明其主要成分为角

蛋白。根据中间纤维的自组装特性，并且组装成的

细丝在形态和蛋白质的组成上与天然植物中间纤

维没有差异，Min 等[34]使用扫描隧道显微镜和负染

色电子显微镜研究了从白菜叶肉细胞和胡萝卜悬

浮细胞中提取的角蛋白的体外组装过程，认为纯化

的植物角蛋白能在体外自发地形成 10 nm 丝状纤维

并组装成束，并且呈半分子交错的形式排列。 

1999 年，赵大中等[35–36]利用选择性抽提技术结

合电子显微镜观察到模式植物拟南芥中也有类似

的直径为 10 nm 的中间纤维网络结构，证明其主要

成分为角蛋白，并且利用动物 IF 基因的保守序列为
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引物，从胡萝卜和拟南芥中克隆到 cDNA 片段，这

是最早在分子水平上证明植物中存在中间纤维的

证据。 

2.2 植物中的类核纤层蛋白   

核基质是指从细胞核中去除了大部分脱氧核

糖核酸、可溶性蛋白和染色质结合蛋白后残留的不

溶性核骨架结构[37]，其主要由嵌入核纤层中的核孔

复合物和核纤层蛋白组成[38]。在未发现植物细胞核

纤层时，人们普遍认为植物可能不需要核纤层，因

为植物细胞具有细胞壁的保护，然而植物细胞核在

生长发育过程中会发生移动[39]，这表明细胞核会受

到相当大的外力作用，因此它们必须得到保护。此

外，植物细胞核的移动受到各种调控，如在根毛的

尖端生长期间[40]和在真菌感染期间的重新定位[41], 

这说明细胞骨架与核膜或核孔复合体之间必须有

附着点[42]，如果这些附着物没有固定在一个刚性结

构上，植物细胞核可能无法运动，比如动物中的核

纤层通过连接细胞骨架固定[43]。因此，在植物细胞

中也需要一个类似核纤层的刚性结构网络, 核纤层

不仅能够增强细胞核的结构特性，还在细胞骨架和

细胞核结构成分之间提供刚性连接[44]。 

研究表明，后生动物的核纤层与内核膜密切相

关[45]，且核纤层结构同样存在于植物细胞核中[46]。

动物细胞的核纤层由Ⅴ型中间丝蛋白和核纤层相关

蛋白组成[47]，但是在植物中未见动物细胞核纤层蛋

白的序列同源物[48–49]。然而已经有越来越多的证据

表明，植物细胞核中存在着类似动物细胞核中核纤

层蛋白的结构。 

Ghosh等[50]最早从洋葱中分离并观察到核基质,

之后，Galcheva 等[51]从玉米、菜豆(Phaseolus vulga- 

ris)、豌豆和胡萝卜中也分离出了类核纤层蛋白，并

通过免疫印迹分析表明这些蛋白质与动物核纤层

蛋白存在特异性结合。豌豆细胞中间纤维的纯化和

免疫印迹实验不仅证明了植物细胞核中含有核纤

层蛋白，还进一步表明植物细胞核膜的组装/解体和

有丝分裂的调控过程可能与动物细胞类似[52]，在豌

豆细胞核基质中，检测到 2 种假定的核中间纤维 NIF

蛋白，2 种蛋白 p65 和 p60 能被抗中间纤维抗体识

别[53]，并且认为 2 种蛋白分别与核纤层蛋白和角蛋

白有一定的序列相似性，而且这些蛋白的粗制剂具

有类似中间纤维的超微结构。 

研究表明，卷曲螺旋蛋白 NuMA 对于细胞核的

结构和功能的完整性具有重要作用[54]，是核骨架的

结构组成部分[55]。当 NuMA 过表达时，其可以在细

胞核中自组装成丝状结构[56]。植物中同样含有与

NuMA 相关的蛋白质，与许多其他类核纤层蛋白一

样，最早也是根据免疫学方面的证据来判定的，Yu

等[57]的研究表明洋葱细胞的核基质中含有与人类

NuMA 大小相似的蛋白，这些蛋白能被抗 NuMA 的

抗体识别。 

Masuda 等[58]使用针对胡萝卜细胞核基质的单克

隆抗体鉴定出 NMCP1，该蛋白是植物细胞核基质的

基本组成成分，在植物中发挥的作用等同于动物核

纤层蛋白。NMCPs 是具有七肽重复序列的卷曲螺旋

蛋白，广泛存在于植物中[59]，其具有 3 部分结构, 具

有 1 个中心杆状结构域，预测该结构域介导蛋白的

二聚化，其两侧是头尾结构域，它还具有核定位信

号和周期蛋白依赖性蛋白激酶 cdc2 的识别位点[60]，

因此，NMCP 蛋白也是植物中的类核纤层蛋白。在

洋葱中，NMCP1 在根尖分生组织中表达丰富，并

参与形成植物核骨架中的多聚体复合物[61]，Ciska

等[62]也利用洋葱研究了 NMCP 家族成员的系统发

育关系、序列相似性和亚细胞定位，通过免疫荧光

共聚焦显微镜观察到其抗原决定簇位于细胞核周

缘，并具有典型的核纤层蛋白结构。 

MFP1 也是在植物中的卷曲螺旋蛋白，是保守的

植物细胞核骨架蛋白，与 Lamin A 有一定的相似性。

从番茄(Lycopersicon esculentum)、烟草中鉴定到的

MFP 包含 3 个结构域：N 端的保守疏水结构域、中

部的杆状结构域、C 端 DNA 结合域和酪蛋白激酶

II (一种核基质相关蛋白激酶)磷酸化位点。虽然物

种间的同源性不高，但部分结构域高度保守，显示

出其与蛋白质功能的相关性。MFP1 的结构和核基质

定位表明 MFP1 发挥的作用是将核纤层固定在内核

膜上，也是植物中的类核纤层蛋白[48,63]。 

Rose 等[64]从番茄中克隆到 1 个新的编码类核纤

层蛋白 NMP1 的基因，该蛋白是参与形成植物核骨

架的 α-螺旋蛋白，在动物或真菌中没有同源物，但

在开花和非开花植物中高度保守，其二级结构的特

点是有大量保守的卷曲螺旋。免疫荧光和 GFP 定位

实验表明，NMP1 同时定位于细胞质和细胞核中, 然

而 NMP1 缺乏核定位信号，由于该蛋白分子量较小

(37.4 kDa)，NMP1 可以被动地通过核孔扩散，但

NMP1-GFP 融合蛋白明显大于核孔大小，也能够进

入细胞核，这说明存在一种主动的运输机制能够将

NMP1 运入核内。  
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2.2.1 植物类核纤层蛋白及其功能 

目前已知在植物细胞核内核膜上附着的蛋白

质网状结构[46,58,62,65–66]，由 NMCP、LINC和CRWN

组成[61–62,66]，这些蛋白均是核基质组成蛋白且都具

有与 Lamin A 相似的结构和功能：它们都有多个

卷曲螺旋结构域，形成丝状二聚体，在控制细胞核

大小、形状和异染色质的组织方面发挥作用[67–69]。 

2.2.1.1 植物类核纤层蛋白调控细胞核形态以及染

色质可及性 

Dittmer等[67]在拟南芥中发现了LINC1和LINC2, 

均有较大的卷曲螺旋结构域和较小的N端和C端区

域。根据亚细胞定位结果分析，LINC1 可能是 1 个

植物类核纤层蛋白，而 LINC2 可能是核骨架的一部

分。对编码这 2 个蛋白的基因进行了单突变体和双

突变体的研究，单突变体没有体现出明显的表型,

而双突变体的植株变小，并且细胞和细胞核同时变

小。Wang 等[70]报道 CRWN 在拟南芥细胞核中发挥

的功能并不相同，它们属于植物特异性核卷曲螺旋

蛋白家族，而 4 个 CRWN 同源基因之间存在冗余

和多样化，形成 2 个分支：一个包括 CRWN1、CRWN2

和CRWN3，另一个包含CRWN4, CRWN1 和CRWN4

在控制细胞核大小和形状中发挥作用[71], CRWN4

在维持间期细胞核中的异染色质组织中发挥作用。

Graumann 等[72]研究表明拟南芥类核纤层蛋白AtCR- 

WN1与内核膜锚定蛋白AtSUN1和AtSUN2[42,73]具有

相互作用，进一步说明植物类核纤层蛋白与核膜之

间有相互作用。 

Mikulski 等[74]认为植物已经进化出了一种与动

物核纤层蛋白等效而非同源的机制，该机制将核纤

层与染色质抑制作用联系起来，类核纤层蛋白

CRWN1 和染色质相关蛋白 PWO1 是植物特有的蛋

白，CRWN1 作为植物核纤层-染色质网络的关键组

成部分，与 PWO1 发生相互作用以维持核形态并调

控基因的表达。Solovei 等[75]的研究也认为 CRWN1

是植物核纤层-染色质网络的关键组成部分，直接与

定位在核周缘的封闭染色质相结合，调节核周缘染

色质的可及性，调控染色质定位，它在功能上等同

于动物的核纤层。此外，CRWN 蛋白还能调控染色

质的区室化，类似于动物细胞核纤层在调节基因的

相互作用中的功能[76–77]，并且大多数已鉴别出来的

CRWNs 均定位在核周缘[66–67,78–80]，因此，Hu 等[81]

也认为尽管 CRWN1 与动物细胞核纤层蛋白没有序

列同源性，但在功能上是等价的。 

Pawar 等[82]报道了拟南芥中锚定在内核膜上的

卷曲螺旋蛋白 NEAP 家族，其中 AtNEAP1 被注释

为中间纤维蛋白。该蛋白与锚定在内核膜的 SUN

结构域蛋白 AtSUN1 和 AtSUN2 相互作用，AtSUN

结构域蛋白与外核膜锚定蛋白 AtKASH 结构域蛋

白相连，形成连接核骨架和细胞骨架的复合物，使

用 T-DNA 插入的 atneap1、atneap3 2 个单突变体和

atneap1-atneap3 双突变体研究表明，只有在 atneap1- 

atneap3 双突变体中观察到其主根长度减少，且这 3

个拟南芥突变体的表皮细胞的核体积均增大，其表

皮细胞和保卫细胞的异染色质体积均减小，表明

NEAP 的突变对核组织产生了一定的影响。该研究

还鉴定到了与AtNEAP1发生相互作用的转录因子

AtbZIP18，进一步说明 NEAP 和染色质之间存在一

定联系。 

2.2.1.2 植物类核纤层蛋白调控植物响应激素过程 

Zhao 等[83]研究表明在拟南芥中 CRWN3 与脱落

酸不敏感蛋白(ABI5)共定位在核小体中，CRWN3

作用于 ABI5 的上游，通过调节 ABI5 的降解来调控

种子萌发，在种子萌发过程中，crwn 突变体对 ABA

敏感，并且比野生型表达更多的 ABI5 蛋白，此外，

CRWN3 蛋白的 C 端在拟南芥萌发过程中对 ABA 的

响应必不可少。 

Guo 等[84]报道拟南芥中 CRWN 基因在响应水杨

酸并调控植物的免疫力中发挥着重要作用, CRWN1

负调控拟南芥的防御反应。病原体诱导的水杨酸含

量上升或外源施加水杨酸均可以引起蛋白酶体介

导的 CRWN1 蛋白降解，从而促进病程相关蛋白 PR1

的转录，使植物发生病原体入侵的防御反应。CRWN1

通过与 NAC 转录因子 NTL9 相互作用来抑制病程

相关蛋白 PR1 的转录，同时 CRWN1 还抑制能够促

进 PR1 的转录的共激活因子 NPR1 的功能，进而抑

制 PR1 的表达。因此，crwn1-crwn2 双突变体对于

病原体的侵害比野生型植物更具抵抗力，在 crwn1- 

crwn2 突变体中，清除 NPR1 导致植物对病原体抗

性减弱。 

2.2.1.3 植物类核纤层蛋白调控植物响应非生物胁迫 

目前已报道细胞骨架蛋白即微管和微丝参与

了植物的胁迫反应[85]，但对中间纤维及其在胁迫

响应中的作用了解不多。Soda 等[86]从水稻(Oryza 

sativa)的 Saltol QTL 中鉴定了类中间纤维蛋白的基

因 OsIFL 并对其进行了功能解析。根据对该基因的

保守结构域鉴定以及其在洋葱表皮细胞中的亚细
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胞定位，该研究还鉴定到 OsIFL 与金属硫蛋白 OsMT

在细胞核中发生的相互作用，确认其是类核纤层蛋

白。该研究证明，OsIFL 在 3 种不同的生物体(大肠

杆菌、酵母和烟草)中的异源表达均能提高生物体在

非生物胁迫下的存活率。Soda 等[87]在水稻中进一步

研究了 OsIFL 基因功能，认为 OsIFL 基因通过稳定

转基因水稻的光合作用来促进其在非生物胁迫下

的生长，并且能够维持植物的生长和产量。 

Yang 等[88]报道了水稻类核纤层蛋白 OsNMCP1，

该蛋白定位于核周缘并且响应干旱胁迫，过表达

OsNMCP1 的水稻根系根量增加且长度增长，抗旱性

增强。染色质可及性测序(ATAC-seq)分析表明，过

表达 OsNMCP1 改变了数百个与抗旱性和根生长相

关的基因的染色质可及性，如 OsNAC10、OsERF48、

OsSGL、SNAC1 和 OsbZIP23。在干旱胁迫下，水稻

耐旱或根系生长相关基因被 OsSWI3C 负调控, Os- 

NMCP1 通过与 SWI/SNF 染色质重塑复合物的亚基

OsSWI3C 相互作用，从 SWI/SNF 基因沉默复合体

中释放 OsSWI3C，从而改变与根生长和抗旱性相关

的基因的染色质可及性，激活相关基因表达。基于

前人的研究成果和本实验室的研究基础，选择与水

稻同为禾本科植物的毛竹进行中间纤维的鉴定与

功能探究。以拟南芥(AT3G05830)[82]和水稻(LOC_ 

Os01g18840.1)[86]中已经确认的中间纤维蛋白序列

为探针，利用 BLAST 比对，再结合保守结构域的

分析，筛选鉴定出 2 个毛竹 IF 蛋白，根据其保守结

构域鉴定，确认为是类核纤层蛋白。利用分子生物

学方法克隆获得了这 2个 IF基因并成功转化拟南芥, 

初步证明在干旱和盐胁迫下，转基因拟南芥的生长

情况优于野生型(Col-0)(作者未发表资料)。 

2.2.2 植物中类核纤层蛋白的作用机制 

根据植物中类核纤层蛋白的已有研究结果，总

结得出植物类核纤层蛋白可能的作用机制(图 1)，其

可作为内核膜上的锚定蛋白，连接 SUN 结构域蛋

白和外核膜锚定蛋白 KASH 结构域蛋白，从而使细

胞核骨架同细胞质骨架相连接，在植物接收到激素

信号或者受到胁迫时，其通过与核内的转录因子相

互作用，调控相关基因的表达。另外，附着在内核

膜上的类核纤层蛋白也可以与核内的转录抑制复

合物相互作用，调控染色质可及性，或者通过解除

对相关转录因子的抑制作用从而促进其与染色质

的结合，进而调控下游基因的转录表达。 

 

3 小结和展望 
 

中间纤维蛋白家族由多种类型的蛋白小家族

组成，且在动物中呈组织特异性表达。自 1968 年

Ishikawa 等[5]在动物细胞中发现了中间纤维之后，关

于中间纤维的研究才变得活跃起来。中间纤维在动

物细胞中除了具有细胞骨架基础功能外，还参与调 

 

 
图 1 类核纤层蛋白在植物细胞核中可能发挥的作用机制。类核纤层蛋白通过解除负调控因子对染色质可及性的抑制(①)，或者通过解除对相关转录

因子的抑制作用从而促进其与染色质的结合(②)，从而提高植物生长或响应胁迫的相关基因的表达。 

Fig. 1 A proposed working mechanisms of lamin-like proteins in the nucleus of plant cells. Lamin-like proteins enhance the expression of genes related to plant 

growth or response to abiotic stresses by either deregulating the repression of chromatin accessibility by negative regulators (①) or by directly promoting the 

binding of transcription factors to chromatin (②). 
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表 2 目前已知的植物中间纤维蛋白类型 

Table 2 Currently known types of intermediate filaments proteins in plants 

类型 
Class 

种类 
Type 

植物 
Species 

亚细胞定位 
Subcellular localization 

文献 
Reference

功能 
Function 

Ⅰ/Ⅱ 角蛋白 玉米 细胞核 [32]  

烟草 细胞质 [29]  

胡萝卜 [36] 可能存在“基因共享”，具有其他非细胞骨架功能 

豌豆 细胞质 [89] 

[90] 

 

白菜  

蚕豆  

黄豆  

铁线蕨 细胞质 [91]  

螺旋藻  

地钱  

银杏  

拟南芥 细胞质 [35] 作为细胞骨架，维持细胞形态 

Ⅲ 波形蛋白 胡萝卜 细胞质 [28]  

结蛋白  

胶质纤维酸性蛋白  

Ⅴ 核纤层蛋白 菜豆 细胞核 [51]  

寇氏隐甲

藻 
细胞核, 细胞质 [92]  

豌豆 细胞核 [93]  

黄蝉花 细胞核外周 [94] 可能与细胞分裂过程中染色体的分布和动态相关 

油菜 细胞核 [95]  

 核纤层蛋白 银杏 细胞核 [96]  

[97] 

胡萝卜 细胞核外周 [58]  

[78] 在有丝分裂过程中参与细胞核膜的组装 

[79]  

洋葱 细胞核，核外周 [57] 可能参与细胞分裂过程中纺锤体的组织 

[61]  

[62]  

番茄 细胞核，细胞质 [63] 连接核膜和内部核基质 

[64]  

芹菜 细胞核 [78] 在有丝分裂的过程中被募集用于核膜组装 

[79]  

拟南芥 细胞核 [30] 参与细胞的有丝分裂 

[67] 调控细胞核大小和形态 

[79]  

[66] 在整个有丝分裂过程中的定位与染色体相关 

[70] 调控异染色质重塑和核形态 

[71] 调控细胞核形态 

[72] 在核膜和 SUN 蛋白相互作用锚定核骨架 

[82] 连接胞质骨架与细胞核骨架 

[83] 通过调节蛋白降解参与脱落酸控制的种子萌发 

水稻 细胞核, 细胞核外周, 细胞质 [86-87] 提高植物抗盐性 

[88] 调控与根系生长和抗旱相关的基因的染色质可及性 
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节细胞大小、增殖、蛋白质生物合成和细胞器分布

等多种功能。关于植物中间纤维的研究是从 20 世

纪 80 年代才开始的。尽管在植物 IF 中没有动物中

间纤维的同源序列，但存在与动物中间纤维有相似

的结构特性，如保守结构域和典型的卷曲螺旋结构

域[62]。本文对近 40 余年在植物中发现的中间纤维

进行了汇总(表 2)，研究表明，植物中间纤维蛋白

具有多种功能，如调控细胞核的大小和形态[67,70]、

与染色质相互作用调节基因表达[74]、调控种子萌

发[83]等。 

虽然植物中间纤维研究取得了一些新进展，但

仍存在许多问题需要进一步探索：(1) 植物类核纤

层蛋白家族如 NEAP、NMCP 之间是否存在相互作

用？若存在，那么相互作用是如何发生的？(2)目前

被鉴定为植物类核纤层蛋白的各个家族成员之间

是否会发生相互作用？(3) 哪些核纤层蛋白的保守

结构域参与了与其他蛋白的相互作用？(4) 中间纤

维在植物细胞中是否也具有如同动物细胞中的其

他功能？如调节细胞周期，细胞的大小和分裂增

殖等。 
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