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被子植物广义的受精始于花粉落在柱头上 "
在亲和条件下H花粉在柱头上萌发H形成的花粉管
通过花柱、胎座、珠孔等雌蕊组织进入胚囊退化的

助细胞H在其中释放包含两个精细胞的内含物H两
个精细胞转移至受精靶区分别与卵细胞和中央细

胞融合H 从而完成双受精过程 " 普遍存在于细胞
中的微丝和微管细胞骨架与花粉萌发、花粉管生

长、生殖细胞和精细胞运动等过程密切相关 " 因
此H 研究被子植物受精过程中细胞骨架动态是受
精作用中的一个重要内容 "
由于花粉管便于培养和操作H花粉管中的胞

质环流和细胞器运动非常明显H使之成为研究植
物细胞骨架的模式材料"近十几年来H不断有新的
有关花粉管细胞骨架的综述总结其研究成果 I * J ’ K "
然而H胚囊被层层体细胞包围H难以对其进行操作H
对胚囊细胞骨架的研究相对落后"近年来H随着研
究技术的不断改进使该方面取得了新的进展"本文
对被子植物受精过程中一些重要事态的细胞骨架

的动态变化进行系统总结 "

! 花粉萌发过程中细胞骨架的动态变化

花粉经水合和活化后H 花粉内壁及部分细胞
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质从萌发孔或萌发沟向外突出的过程称为花粉萌

发 & 微丝在花粉萌发过程中发生了明显变化 & 早
在 $"世纪 ’"年代( )*+,-./)0112+-3等 4 5 6 就观察

到( 英地百合未萌发的花粉中肌动蛋白以梭形颗
粒聚集贮存(花粉刚开始萌发时则变成丝状(花粉
萌发后( 这种肌动蛋白丝在花粉管中排列成精细
的微丝网络 & 最近( 李岩等 4 % 6 对麝香百合花粉萌

发过程中微丝的变化进行了详尽观察( 发现花粉
刚开始水合时微丝骨架主要存在于生殖细胞及营

养核附近7 花粉即将萌发时微丝在萌发沟处形成
纵向的微丝束7 花粉管形成后微丝主要以微丝束
的方式沿花粉管连续纵向排列( 这些微丝束从花
粉粒延伸至花粉管内( 同时花粉粒内存在明显的
微丝网络 & 任东涛等 4 # 6在麝香百合花粉中未发现

贮存形式的编码肌动蛋白的 89:;( 花粉萌发过
程中也无编码肌动蛋白的 89:;重新合成( 即没
有肌动蛋白的重新合成( 从而推测萌发花粉中网
状结构的肌动蛋白形式是由储存形式的肌动蛋白

转变而来的 &
在所调查的被子植物中( <"=为二胞型花粉

和 >"=为三胞型花粉 & 二胞花粉的贮藏寿命、生
活力和萌发能力均强于三胞花粉 4 < 6 & 该差异与花
粉萌发过程中微丝的状态有关 & 如属于三胞型的
小麦花粉在充满水分还未萌发时( 微丝都早已聚
集在萌发孔周围(因此萌发很快(假如花粉因缺水
而变干时(这些微丝结构便受到破坏(从而影响萌
发 4 ’ 6 & 而属于二胞型花粉的西洋梨花粉( 微丝在
花粉水合后才向萌发孔聚集 4 ? 6 & 因此二胞花粉可
以抗御多轮干、湿循环而不影响其萌发(但三胞花
粉则不能 &
微管在花粉萌发过程中也发生显著变化 & 采

用免疫荧光技术( 在经冰冻断裂法去除细胞壁得
到的西洋梨干花粉原生质的营养细胞质中未检测

到微管 & 培养在正常培养基中的西洋梨干花粉营
养细胞质中立即重现微管( 首先在周质中靠近质
膜的功能域附近出现短束和分散的荧光( 表明该
区域存在高浓度的未组装的微管 & 随着花粉的进
一步活化( 出现更多的并具很多分枝的微管 & 花
粉萌发后( 微管形成一个网络状充满花粉整个营
养细胞质 4 !" 6 &
因此( 花粉萌发过程中微丝和微管细胞骨架

均发生变化( 这些变化对花粉的萌发可能具有调
节作用 &

! 花粉管生长过程中细胞骨架的动态变化

!" # 花粉管细胞骨架
早在 $"世纪 <"年代( 有研究者就发现微丝

和微管是花粉管细胞质的结构成分 4 !! 6 & 随着植物
细胞免疫化学及相关研究方法的发展( 可观察到
微丝与微管在花粉管中的分布方式 & 李岩等 4 % 6通

过化学固定及 @9A@B标记的鬼笔碱定位微丝( 经
共聚焦激光扫描显微镜观察发现( 花粉管中的微
丝主要呈束状连续纵向排列 & C-+D等 4 !$ 6用标记微

丝骨架的绿色荧光蛋白基因结合鼠 @0,23基因蛋
白的短暂表达( 也证实了花粉管中的微丝具有相
似的分布 & 然而( 微丝在花粉管顶端的存在方式
不同研究者持不同的观点 & 早期的研究者认为(
微丝在花粉管顶端构成浓密的网络 4 !>( !5 6 & 最近(
用显微注射和活体观察发现( 花粉管顶端并不存
在明显的微丝网络 4 !% 6 & 生长的花粉管顶端存在一
个明显的 B0$ E梯度 4 !# F !’ 6 & 花粉管顶端微丝的缺
乏可能与该区域的高 B0$ E浓度有关 & 有关动物
细胞研究证明了高浓度 B0$ E使 G/ 肌动蛋白解聚
和抑制其聚合 4 !?( $" 6 & 在植物体中也发现高浓度
B0$ E使花粉管中的 G/肌动蛋白断裂 4 $! 6 & 有研究
者进一步发现( 花粉管顶端存在一个类似于 B0$ E

梯度的 H/ 肌动蛋白梯度( 咖啡因处理使 B0$ E梯

度和 H/肌动蛋白梯度消失( G/肌动蛋白延伸至
花粉管顶端( 从而推测花粉管顶端的高 B0$ E使大

部分的 G/肌动蛋白解聚成 H/肌动蛋白( 使该区
域缺乏 G/肌动蛋白束 4 $$ 6 &
花粉管中的微管主要与花粉管纵轴平行的方

向分布在周质中 & 通过共聚焦激光扫描显微镜对
花粉管纵轴进行连续光切片观察发现( 微管在这
些区域主要存在于花粉管的质膜下面 & 但在花粉
管顶端 !" F $" !8的区域内( 微管却不再仅仅分
布于周质中(而且也不再彼此平行排列(而是形成
相互交错的立体的微管网络( 同时每个微管的末
端都紧密地与花粉管顶端的质膜连接在一起 4 % 6 &
但在烟草幼嫩的花粉管顶端区只观察到微管单体

或寡聚体( 推测微管的发源地可能位于花粉管亚
顶端区 4 $> 6 &
花粉管中的微丝与微管存在共分布现象& I2*1+-3

等4$56用荧光标记的微管抗体和罗丹明 / 鬼笔环肽
微丝探针( 观察到烟草花粉管中的微管与微丝的
共分布现象 & 后来( J03K*,,*和 )*.,*14$% 6 用免疫
胶体金双标记微管与微丝的细胞化学定位( 进一
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步证实了烟草花粉管中的微丝与许多周边微管平

行排列 % 李岩等 & ’ ( 对微管和微丝进行荧光双标)
结合共聚焦激光扫描显微镜观察到百合花粉管内

存在微管与微丝共分布的现象) 但这种共分布主
要存在于花粉管的质膜下) 而且也仅仅是少数微
管与微丝相互平行排列) 花粉管内多数微丝并不
与微管平行排列 % 在微管与微丝的共分布中) 微
管为微丝提供机械支持作用) 二者协同完成细胞
内的运动 %
!" ! 花粉管生长与细胞骨架
花粉管生长是只限于顶端的极性生长) 即由

高尔基体产生的分泌小泡不断融合到花粉管顶端

的质膜上) 为花粉管的伸长提供新的质膜和细胞
壁成分 & $* + $, ( % 生长的花粉管中存在活跃的胞质
环流 % 微丝与花粉管胞质环流密切相关 % 用微丝
药物如松胞素 - 或 . 处理花粉管使花粉管中的
微丝解聚)胞质环流停止)表明微丝为胞质环流提
供轨道 & !!) $! ( % 在生长的花粉管中) 胞质环流具有
双向流动的特点 % 而花粉管中双向的胞质环流要
求花粉管中的微丝双向排列 & $/ ( % 01234565等 & 7" (在

根毛中观察到 89 肌动蛋白呈双向排列) 认为 89
肌动蛋白的极性与根毛细胞中的胞质环流一致 %
最近) :3等 & $$ (用三种肌动蛋白标记技术观察到花

粉管的微丝骨架主要以迂回的 89 肌动蛋白束存
在) 甚至还发现一些连续的迂回的 89肌动蛋白)
它们可以在两个方向排列) 从而形成花粉管中细
胞器双向运输的轨道 %
花粉管的顶端生长主要是通过肌动蛋白 9肌

球蛋白动力系统起作用 % 免疫细胞化学研究表
明) 分泌小泡、细胞器、生殖细胞和营养核表面存
在肌球蛋白 & 7!) 7$ ( % 在离体实验中) 从花粉管中分
离的细胞器能沿轮藻肌动蛋白纤丝移动 & $! ( ) 从而
间接证明了花粉管中的细胞器也能沿肌动蛋白纤

丝运动 % 在花粉管生长中) 肌动蛋白微丝与肌球
蛋白相互作用) 将 ;0<的化学能转变为机械能)
使花粉管胞质产生流动) 从而把高尔基体产生的
小泡运输到花粉管顶端 & 77 ( %
虽然有关微管对花粉管生长的确切功能不清

楚)但已有的研究表明)微管和微管马达蛋白对控
制花粉管的极性具有重要的作用 & 7=) 7’ ( % 一些研究
发现微管马达蛋白) 如驱动蛋白在花粉管顶端存
在)并与高尔基体衍生的小泡结合)因此认为在小
泡结合质膜之前) 微管 9驱动蛋白结合体有助于
小泡定位于花粉管顶端 & 7*) 7# ( % 另一类微管马达蛋

白为动力蛋白) 它能转变 ;0<的化学能成为细胞
器沿微管运动的机械运动 %
花粉管内共同存在微丝与微管) 它们在花粉

管生长中可能以某种方式协同发生作用 % 例如在
动物上皮细胞中) 分泌小泡首先由微管运送至上
皮细胞的周质部分)然后再由微丝运至目的地 & 7, ( %
花粉管中微丝与微管可能也是通过以上的方式共

同对花粉管生长起作用 %
!" # 精细胞 $生殖细胞在花粉管中的运动与细
胞骨架

在花粉管中) 精细胞 9生殖细胞与营养核总
是保持物理连结而形成雄性生殖单位 & 7/ ( %在雄性
生殖单位中)精细胞与营养核之间没有直接的膜
的融合)而两个精细胞之间由一横壁结合)且两个
精细胞共同被营养细胞的内质膜所包围 % 在这个
内质膜上分布许多肌球蛋白 & =" ( % 肌球蛋白有多种
异构体) 它们具有不同的功能)肌球蛋白 >参与精
细胞与生殖细胞运动) 而肌球蛋白 >? 和 ? 与花
粉管细胞器结合参与花粉管的伸长 & =! ( %在花粉管
细胞质中纵向排列丰富的 89 肌动蛋白纤丝 % 因
此)精细胞 9 生殖细胞在花粉管中的运动主要是
通过肌动蛋白 9肌球蛋白动力系统起作用%
精细胞 9生殖细胞在花粉管中的运动通过依

赖于 ;0<的肌动蛋白 9肌球蛋白动力系统还可从
另一方面得到验证 % 松胞素 -可抑制花粉管中雄
性生殖细胞的运动) 它是通过使花粉管营养细胞
质中的微丝解聚和抑制 ;0<的消耗而起作用) 这
两者是肌动蛋白 9肌球蛋白动力系统为基础的运
动所必须的因素 & =$ ( %

# 胚囊受精过程中细胞骨架的动态变化

胚囊是花粉管生长的终点)雌雄性细胞融合的
场所%在受精过程中雌性生殖细胞的细胞骨架发生
很大的变化)这些变化与花粉管的到达、助细胞的
退化和受精过程中配子的融合是相互协调的%因此
可认为对受精起着重要的作用 %
胚囊受精过程中细胞骨架的一个重要变化是

肌动蛋白冠的形成%最初在不具有助细胞的白花
丹的研究中发现)授粉后花粉管进入胚囊的过程
中)肌动蛋白束聚集在花粉管生长途径附近和精
细胞传送部位)结果在卵细胞与中央细胞之间的
受精靶区形成“冠状”结构 & =7 (%后来)在具有两个助
细胞的烟草 & == (、玉米 & =’) =* (、蓝猪耳 & =*) =# (和兰花 & =, (等

植物的研究中均发现)授粉后至受精前)在胚囊退

邱义兰等：被子植物受精过程中细胞骨架的动态变化
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化助细胞、以及卵细胞和中央细胞之间出现两条

明显的肌动蛋白冠 & ’’ ( ) 肌动蛋白冠的出现是被子
植物受精过程中的一个普遍现象 )
肌动蛋白冠的形成主要是助细胞微丝的贡献)

成熟胚囊助细胞珠孔端的微丝一般与细胞长轴平

行分布* 而合点端则是随机分布* 授粉后数小时*
这些微丝开始断裂成片段* 然后解聚成肌动蛋白
聚集在助细胞的合点端 ) 与此同时* 由于助细胞
的退化* 部分肌动蛋白渗透到助细胞与卵细胞和
中央细胞之间 & ’’* ’+ ( ) 胚囊受精过程中卵细胞微丝
也发生很大变化* 首先是珠孔端的膜下微丝片断
化和解聚*结果聚集成一条明显的肌动蛋白带*从
而推测这条带是冠状冠的一个组成部分* 在花粉
管释放内含物后* 冠状带变得更为浓密 & ’+* ’, ( ) 中
央细胞微丝在受精过程中也发生类似的变化* 这
种肌动蛋白的动态变化可能涉及次生核的移动 )
对蓝猪耳中央细胞受精过程中不同阶段的微丝动

态研究表明*授粉前*微丝在成熟的中央细胞周质
中呈短束状随机分布 ) 在授粉发生后不久* 分布
在珠孔端的微丝发生片断化* 此时次生核与卵器
相邻 ) 受精后*初生胚乳细胞核从卵细胞处移开*
在初生胚乳细胞中微丝又重组形成清晰的网络结

构 ) 用 -./0.和细胞松驰 1破坏微丝骨架* 可极
大抑制中央细胞中核的迁移 & ’2 ( )
因此* 肌动蛋白冠的形成对使卵细胞核和中

央细胞核相互靠近配子融合部位* 并使两个精细
胞核分别与相应的雌配子核融合具有重要作用 )
然而*精细胞由花粉管释放出来后又是怎样

运动到融合地点？曾有研究者根据胚囊受精前后

形成的肌动蛋白冠假设它与精子起作用而把它带

到融合地点 & ’" ( )肌动蛋白是与肌球蛋白作用而产
生动力)但是精细胞表面不存在肌球蛋白)当精细
胞一旦由花粉管释放到胚囊中就与营养核分离*
失去花粉细胞的内质膜*其表面仅为精细胞质膜)
而肌球蛋白仅存在于花粉细胞的内质膜上* 在精
细胞质膜上没有肌球蛋白 & %"* %! ( ) 根据白花丹精细
胞和带有负电荷的小胶珠沿丽藻节间细胞中的肌

动蛋白束移动* 同时电泳分析表明精细胞表面带
有负电荷)从而推测肌球蛋白可被物体表面的负
电荷所吸附*当精细胞从花粉管中释放后*虽然精
细胞膜表面没有肌球蛋白*但其表面的负电荷可
从助细胞的细胞质中获得可溶性肌球蛋白*它们
与肌动蛋白冠相互作用而运动至融合部位 &%" ()但是
这一假设至今没有进一步的实验证据来验证) 因

此精细胞是怎样运动到受精靶区是植物生殖生物

学中一个至今尚没有解决的难题 )

! 结语

被子植物的受精过程与细胞骨架的活动密切

相关)由于花粉管易于操作*同时具有活跃的胞质
环流*使花粉管成为研究细胞骨架的模式材料)相
对于花粉管而言*胚囊细胞骨架的研究非常有限)
随着一些细胞骨架蛋白和基因的鉴定和研究技术

的改进* 雌雄配子体细胞骨架的研究已开始深入
分子水平* 这对了解被子植物受精过程中细胞骨
架的动态和生物学意义具有非常重要的意义 )
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