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摘要: 纤维素是植物细胞壁的主要组分, 也是生物圈中最丰富的生物质。纤维素由位于质膜的纤维素合酶复

合体(CSC)合成。纤维素合酶(CESA)在内质网中合成, 在内质网或者高尔基体中组装成完整的CSC, 通过囊泡

运输转运到质膜, 质膜上的CSC可通过网格蛋白介导的内吞作用回收到胞内。因此, CSC胞内运输机制研究是

理解纤维素合成和细胞壁形成的重要环节。随着组学研究的深入和活细胞成像技术的发展, 与CSC运输有关

的新组分和新结构不断被发现和鉴定。本文综述了CSC在细胞内组装和转运的研究进展, 以期为该领域研究

提供参考。

关键词: 细胞壁; 纤维素; 纤维素合酶复合体; 囊泡运输

综　述  Reviews

细胞壁作为植物细胞的重要结构, 不仅具有

支持和保护作用, 还参与细胞生长、信号转导和植

物抗逆等多种生物学过程(张蕊和李来庚2018)。
植物细胞壁分为初生壁和次生壁, 其主要成分是

纤维素。纤维素是由d-葡萄糖通过β-1,4-糖苷键连

接而成的一种线性多聚葡聚糖, 通过位于质膜上

的纤维素合酶复合体(cellulose synthase complex, 
CSC)催化合成(McFarlane等2014)。CSC至少由18
个纤维素合成酶(cellulose synthase, CESA)亚基组

成, 这些亚基由CESA基因家族编码(McFarlane等
2014)。譬如, 在拟南芥(Arabidopsis thaliana)基因

组中鉴定出10个CESA基因, 其中CESA1、CESA3和
CESA6 (CESA2、CESA5和CESA9可替代复合体中

的CESA6)负责合成初生壁中的纤维素, CESA4、
CESA7和CESA8参与次生壁中纤维素的合成(朱晓

博等2017; McFarlane等2014)。CESAs是膜整合蛋

白, 合成于内质网(endoplasmic reticulum, ER), 在
ER或者高尔基体中特定的CESA亚基组装成参与

初生壁或初生壁形成的CSC, 通过经典囊泡运输途

径转运到质膜上合成纤维素; 质膜上CSC的密度通

过胞吐和内吞协同调控(McFarlane等2014)。CSC
在不同发育时期的细胞膜上的丰度和排布不同, 
譬如, 拟南芥下胚轴快速伸长的表皮细胞质膜CSC
丰度最大, 呈线性分布, 且其线性走向与细胞伸长

方向垂直(Paredez等2006; Crowell等2009)。因此, 

植物细胞通过CSC的组装及运输调控细胞壁的形

成, 从而参与植物的形态建成和逆境应答。由此

可见, 研究CSC组装及运输的调控机制意义重大。

本文对近年来CSC的组装及运输的研究进展进行

综述和展望, 以期为相关研究提供参考。

1  CSC的组装

Mueller等(1980)利用冷冻蚀刻电镜技术首次

在玉米(Zea mays)和绿豆(Phaseolus aureus)的质膜

上观察到呈六瓣莲座结构的CSC。Kimura等
(1999)进一步确定了CESA是CSC的组分。随后, 
人们对CESA如何构成CSC进行了探究。结合电镜

观察结果, 人们普遍认为CESA首先形成亚复合体

(花瓣), 再由亚复合体组装成六瓣CSC。但是, 关
于CSC中CESA各亚型组成及其之间的结构关系尚

未达成共识。最初研究建立起的CSC结构模型由

36或72个CESAs组成(图1-A~D); 后来诸多研究者

利用核磁共振、广角X射线散射、小角中子散射

以及计算机建模等多种技术手段, 对不同植物细

胞壁微纤丝进行分析, 证实纤维素微纤丝由18~24
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图1  CSC组装模型

Fig.1  Hypothetical models of CSC
A: 各CESA亚型按照1:2:3的化学计量比组装成36亚基CSC。B~G: 各CESA亚型按照1:1:1的化学计量比组装成CSC的几种可能组合

[B: 36个CESA构成6个亚复合体, 亚复合体内两个同亚型的CESA组成同源二聚体, 该模型亚型之间的互作关系不同; C: 36个CESA构成

6个亚复合体, 亚复合体中各亚型CESA之间互作关系相同; D: 以C模型为基础构建的由72个CESA组成的CSC; E: 24个CESA形成的线性

CSC; F: 18个CESA组成的CSC, 亚复合体由3个不同亚型的CESA组成, CESA亚型之间的互作关系相同, 亚复合体之间相对独立; G: CSC
由18个CESA组成, 相邻CESA形成三聚体的亚复合体, 亚复合体通过其N端结构域(黑线)相接形成CSC]。紫、绿、蓝色圆形分别代表不同

CESA亚型。参考Hill等(2014)并略作修改。

条线性β-(1→4)-d-葡聚糖链聚合而成, 由此推测

CSC至少由18个CESAs组成 (图1-E~G) (McFarlane
等2014; Thomas等2013; Hill等2014)。对无论何种

CSC组装模型, 至少有一点很明确: 组成CSC的CESA
种类和数量是特定的。拟南芥初生壁(CESA1、
CESA3、CESA6)和次生壁(CESA4、CESA7、
CESA8)中CESAs化学计量分析证明, 拟南芥CSC
中的各种CESA亚型均以等分子质量出现, 据此推

测每个CSC亚复合体都由3种不同CESA亚型相间

排列构成(Hill等2014)。遗传学证据显示CSC中不

同亚型的CESA对复合体功能都至关重要, 例如

CESA1、CESA3功能缺失导致配子体致死; CESA6
突变体下胚轴变短, 纤维素含量降低(Persson等
2007)。综上可见, CSC是合成纤维素的“纳米机

器”, 其“构件” (CESAs)的组装受到精密控制, CSC
组装机制是纤维素合成相关研究的热点。

了解CSC的组装机制首先需明确完成其组装

的亚细胞结构。目前, 关于CSC的组装位置还未有

定论。鉴于ER是膜蛋白和分泌型蛋白修饰、加工

的场所(如二硫键的形成以及错误折叠的纠正), 因
此推测CSC在ER中组装。肽链二硫键的形成发生

于ER, 体外实验发现, 利用能够破坏蛋白质二硫
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键的还原剂处理棉花CESAs或拟南芥CESA4、
CESA7和CESA8导致CSC的稳定性降低(Atanasso
等2009; Kurek等2002), 从而间接证明CSC可能在

ER中组装。但是, 目前利用电镜和活细胞成像技

术尚未直接观察到CSC在ER中的定位。

高尔基体是蛋白质加工、分类与包装的场所, 
细胞学观察显示CSC定位于高尔基体(Crowell等
2009; Paredez等2006; Haigler和Brown 1986), 因此

推测高尔基体参与CSC的组装。进一步研究发现

定位于高尔基体的STELLO1/2 (STL1/2)蛋白参与

CSC组装调控(Zhang等2016)。作者通过BN-PAGE
以及SDS-PAGE分析表明, 在stl1 stl2双突变体中

CESA3或CESA8蛋白的含量几乎没有发生改变, 
但是有活性的CSC含量显著降低, 这表明高尔基体

参与了CSC的组装调控, 但CSC在高尔基体中的组

装机制并不清楚。

综上, 纤维素的合成基于CSC的正确组装, 关于

CSC组装及其质量调控的机制目前还不清楚, 尚需

进一步鉴定CSC组装调控蛋白, 建立其调控网络。

2  CSC向质膜的转运

CSC向质膜的转运在纤维素合成中发挥着重要

作用。现有研究显示高尔基体中完成组装的CSC通
过经典分泌途径, 经高尔基体反面网状结构(trans- 
Golgi network, TGN)及其之后的膜结构转运至质

膜(McFarlane等2014)。
2.1  CSC经过TGN向质膜的转运

TGN是植物胞吐和内吞途径的枢纽, 在囊泡

运输过程中发挥重要的调控作用。活体细胞学观

察显示, 胞质中存在一类CSC群体(population), 其
在胞质中快速无规则运动, 该类CSCs与TGN的标

记物VHA-a1-mRFP共定位, 表明CSC可经TGN转运

(Crowell等2009)。对油菜素内酯(brassinosteroid, 
BR)不敏感突变体det3 (编码胞质V-ATPase亚基C)
的研究发现, TGN中pH升高导致CESA3的上膜速

率降低、纤维素含量下降, 说明TGN参与CSC向质

膜转运的调控, TGN在调控CSC向质膜转运过程中

的作用还不清晰(Luo等2015)。由于TGN参与胞吐

和内吞两个过程, 因此TGN中定位的CSCs是即将

转运到质膜还是内吞回收的CESAs需要进一步明

确, 高分辨率单分子活体观察技术的发展有助于

这些问题的解答。

2.2  TGN后的膜结构参与CSC向质膜的转运

早期的研究表明, CSC存在于质膜附近的囊

泡或者小的膜结构中(Haigler和Brown 1986), 利用

荧光蛋白(fluorescent protein, FP)标记的CESA (FP- 
CESA)观察确认了这类结构, 并命名为small CESA 
compartments (SmaCCs) (Gutierrez等2009)或micro-
tubule-associated cellulose synthase compartments 
(MASCs) (Crowell等2009)。细胞皮层中的SmaCCs/ 
MASCs在渗透胁迫或者纤维素合成抑制剂isoxaben
处理下数量增加(Crowell等2009; Gutierrez等2009), 
说明这类结构与细胞胁迫响应有关。初步研究发

现, 细胞皮层中增加的SmaCCs可能是由于分泌受

阻造成的, 利用FM4-64 (标记内吞途径的染料)染
色显示, 这些增加的SmaCCs并没有被标记, 这表

明SmaCCs参与了CSC向质膜的转运(Gutierrez等
2009)。对SmaCCs的动态观察发现, 一个SmaCC可
以分裂成两个小的FP-CESA颗粒, 其中一个FP- 
CESA颗粒出现在质膜中(Gutierrez等2009), 表明

CSC经由SmaCCs向质膜转运。

综上, SmaCCs参与了CSC上膜过程, 但MASCs
的功能还需明确; 关于SmaCC和MASC是否为同

一个结构仍需要进一步的证明。尽管有证据表明

SmaCC可能在CSC分泌过程中发挥作用, 仍不能

排除有一部分SmaCCs参与质膜上CSC的内吞过程

(Lei等2015)。因此, 关于SmaCCs/MASCs调控CSC
转运的机制仍需深入探讨。

2.3  细胞骨架参与了CSC上膜位置的决定

细胞骨架系统在囊泡运输过程中发挥重要作

用。已有的研究表明肌动蛋白骨架参与质膜中

CSC的分布, 利用微丝解聚剂latrunculin B (Lat B)
处理拟南芥下胚轴后, 携带CESA的高尔基体在细

胞内出现局部聚集, 此时CSC上膜事件主要发生在

高尔基体聚集区域, 进而导致CSC在质膜上不均匀

的分布(Sampathkumar等2013; Crowell等2009; 
Gutierrez等2009)。近期的研究发现, 肌球蛋白XI是
介导CSC向质膜插入的关键因子(Zhang等2019)。
遗传学研究显示, 拟南芥Myosin xi3ko突变体(肌球

蛋白XI1、XI2、XIK三基因敲除突变体)中CSC上
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膜速率及膜上密度显著降低; 进一步的细胞学观

察发现, CESA6和Myosin XIK同时到达质膜附近, 
并且Myosin XIK在CSC上膜过程中保持数秒停滞

后消失(Zhang等2019)。上述结果表明Myosin XI
作为肌动蛋白骨架的分子马达参与了CSC的上膜

过程。

皮层微管(cortical microtubule, CMT)在CSC上
膜位置的决定中发挥重要作用。CSC在质膜上的

排布和运动轨迹与膜下CMT的排列相吻合, 利用

微管解聚剂oryzalin处理后CSC在质膜上的排布失

去线性分布规律, 呈弥散状态分布, 表明CSCs在质

膜上的排布和运动与膜下CMT排列相关(黄成和

李来庚2016; Gutierrez等2009; Paredez等2006)。活

细胞成像观察到在新上膜的CSC中, 有78%的CSC
与膜下CMT相关, 这表明CSC优先整合到膜下存

在CMT的质膜区域(Gutierrez等2009)。最近还发

现膜外已合成纤维素微纤丝的走向指导着膜上

CSC的分布和运动, 说明存在一种不依赖于CMT
的CSC运动机制(Chan和Coen 2020)。利用oryzalin
将CMT解聚后, CSC的上膜速率并未受到影响, 表
明CMT在CSC向质膜整合的过程中不是必需的

(Zhang等2019; Gutierrez等2009)。由此可见, CMT
决定了CSC上膜的位置, 但对于CSC向质膜插入这

一过程并不关键。

综上所述, 细胞骨架参与了CSC上膜位置的

决定, 但细胞骨架通过何种机制决定CSC上膜的位

置仍需深入探究。

2.4  携带CSC的囊泡与质膜的拴系

运输囊泡沿细胞骨架到达质膜附近后, 通过

拴系因子(tethers)将携带CSC的囊泡拴系到质膜, 
胞泌复合体(exocyst)很有可能介导了这一过程。胞

泌复合体由8个亚基(SEC3、SEC5、SEC6、SEC8、
SEC10、SEC15、EXO84、EXO70s)组成(李彤辉

等2019; 杨俊杰等2013)。已有研究发现拟南芥中

的CESA6与多个胞泌复合体亚基互作; 进一步的

遗传学和细胞学实验显示, SEC5、SEC6突变后会

导致下胚轴变短以及纤维素含量下降, CESA6上
膜速率显著降低(Zhu等2018)。胞泌复合体功能缺

失也会导致拟南芥和水稻木质部导管细胞中次生

壁加厚模式发生改变(Vukašinović等2017; Tu等

2015; Li等2013)。其中, 胞泌复合体亚基EXO-
70A1以及EXO84B突变后导致CESA7在膜上的极

性定位发生改变(Vukašinović等2017)。这些结果

表明胞泌复合体介导了CSC向质膜的转运, 并且极

有可能参与CSC囊泡与质膜的拴系过程。

胞泌复合体互作蛋白的鉴定有利于理解携带

CSC囊泡的上膜机制。近期发现胞泌复合体可与

Cellulose Synthase Interactive Protein 1 (CSI1)、PA-
TROL1 (PTL1)互作(Zhu等2018)。对CSI1、CE-
SAs、PTL1和SEC5B时空表达顺序的分析表明, 在
CSC向质膜转运的过程中, CSI1首先出现在质膜

中, 随后是胞泌复合体介导携带CSC的囊泡拴系到

质膜上, 同时伴有PTL1的出现, 这表明胞泌复合

体、CSI1和PTL1相互协作介导携带CSC的囊泡的

上膜过程, 且胞泌复合体作用于CSI1的下游(Zhu
等2018)。

对植物胞泌复合体的研究仍处于起步阶段, 
胞泌复合体介导的拴系过程怎样调控携带CSC囊

泡向质膜的转运尚需进一步探讨。

2.5  CSC囊泡与质膜的融合

拴系因子介导运输囊泡拴系到目的膜后, 同时

激活SNARE (soluble N-ethylmaleimidesensitive factor 
attachment protein receptors)蛋白, 从而启动囊泡与

靶膜的融合过程(Dubuke和Munson 2016)。SNAREs
是一类进化上高度保守的蛋白, 根据SNARE结构

域氨基酸序列的特征, 将SNARE蛋白分为位于

靶膜上的Q-SNARE和位于囊泡膜上的R-SNARE 
(Dubuke和Munson 2016)。植物基因组存在多个

SNARE蛋白, 有研究证明SYP121 (Syntaxin of Plants 
121)驻留于质膜, 与SYP61形成复合体参与离子通

道蛋白和水孔蛋白的向膜转运(Hachez等2014)。
SYP121介导的向膜运输是具有货物选择性还是具

有通用性? 其是否也介导CSC囊泡与质膜的融合

过程? 这些问题尚需进一步探究。总之, 目前对参

与调控CSC囊泡与质膜融合的组分和分子机制还

不了解, 相信随着组学技术和细胞学技术的发展, 
将很快有研究结果填补这一空白。

2.6  质膜CSC密度的调控

随细胞生长状态的变化, 质膜CSC密度也会

发生相应变化(Crowell等2009), 从而保证纤维素准
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确高效的合成。近期的研究表明 ,  质膜定位的

SHOU4及其同源基因SHOU4L在调控质膜CSC密

度方面发挥着重要作用(Polko等2018)。遗传学研

究发现, shou4 shou4l双突变体表现出一系列发育

缺陷表型, 包括株型矮小、根毛发育受阻等; 用纤

维素合成抑制剂isoxaben处理后, shou4 shou4l根毛

生长恢复, 表明根毛变短的表型是突变体中纤维素

合成过量导致的。与此相一致的是, shou4 shou4l
中质膜上的CESAs密度升高导致非结晶的纤维素

含量增加; 酵母双杂交实验证实SHOU4和SHOU4L
的N端胞质结构域能与CESA1直接互作。上述结

果表明, SHOU4通过与质膜上的CSC互作, 负调控

CSC向质膜的转运, 以保证质膜中CSC的合适水平

(Polko等2018)。
综上所述, CSC通过经典分泌途径到达质膜

的过程对于纤维素合成的调控具有重要作用, 但
是对于CSC向质膜转运的过程仍需进一步研究, 以
明确其转运的具体细节。这不仅对于调控纤维素

的合成具有重要意义, 更能为解析高尔基体与质膜

之间的囊泡转运机制提供很好的研究模型。

3  CSC的回收再利用

在纤维素合成过程中, CSC可被植物细胞循

环利用。正常情况下, CSC在质膜上存在15~40 
min; 而当遭遇到胁迫时, 质膜中的CSC会迅速减

少(Bashline等2013; Paredez等2006; Crowell等2009; 
Gutierrez等2009)。无论是正常周转的CSC还是胁

迫诱导时下膜的CSC, 都会通过内吞作用回收到胞

质中(McFarlane等2014)。如前所述, 每个CSC都由

多个CESA亚基组成, 而如此大的蛋白复合体的合

成和组装需要消耗细胞大量能量和时间, 因此回

收到胞质的CSC重新转运到质膜被再次利用的意

义重大, 特别是在胁迫消失后有利于质膜CSC的快

速恢复。

3.1  质膜中CSC的回收

网格蛋白介导的内吞作用(clathrin-mediated 
endocytosis, CME)参与多种膜蛋白(包括质膜中的

CSC)的内吞。CME是一种进化上保守的内吞方式, 
在动物细胞中CME的启动依赖于接头蛋白复合体

AP2 (adaptor protein 2), AP2不仅能结合网格蛋白, 

而且还能识别膜上受体, 通过招募网格蛋白并使膜

内陷启动内吞作用(Hong等2015)。Bashline等
(2013)报道, 拟南芥AP2M [medium subunit of the 
heterotetrameric CME adaptor protein 2 (AP2) com-
plex, 又称μ2]参与CESAs的内吞过程。利用酵母

双杂交和Pull-down实验发现AP2M/μ2与CESA1、
CESA3、CESA6相互作用; 在ap2m-1/μ2突变体中, 
定位于质膜的YFP-CESA6密度增加, 但是CSC上

膜速率以及在膜上的运动速度并未发生改变; 活细

胞观察发现质膜定位的mCherry-CESA6随着AP2M/ 
μ2-YFP的出现而消失, 这些结果说明AP2M/μ2参
与质膜中CSC的回收(Bashline等2013)。在植物中

除了AP2M/μ2外, 还存在另一种CME接头蛋白复

合体TPLATE complex (TPC), TPC的亚基TWD40-2
突变后导致质膜上的YFP-CESA6密度增加、纤维

素的含量显著降低, 说明内吞途径在纤维素合成

过程中发挥重要作用; twd40-2-3 apm2-1/μ2双突变

体中的纤维素的含量较twd40-2-3显著降低, 表明

AP2M/μ2和TWD40-2协同参与质膜中CSC的回收

(Bashline等2015)。最近研究发现, TPC的其他成员

(TML和TPLATE)也与CESA互作以介导CSC的内

吞作用(Sánchez-Rodríguez等2018)。
3.2  CSC的再利用

经内吞回收的CSC将会进入膜下特定的膜结

构, 或被降解或重新转运到质膜中被再次利用。

研究发现, isoxaben、CGA以及渗透胁迫都会导致细

胞皮层中的SmaCCs/MASCs数量增加和膜上CSC
信号减少(Lei等2015; Crowell等2009; Gutierrez等
2009)。这些增加的SmaCCs/MASCs有一部分通过

内吞作用形成, 在利用内吞抑制剂wortmannin处理

后, 经isoxaben诱导形成的SmaCCs/MASCs数量显

著减少; 与此相一致, 在ap2m-1/μ2中, isoxaben处理

下形成的SmaCCs/MASCs数量也会减少(Lei等
2015)。这些结果表明通过内吞作用回收的CSC会
在细胞皮层中形成SmaCCs/MASCs。当然, 不能

排除在这些增加的SmaCCs/MASCs中有一部分可

能是由于分泌受阻导致的(Gutierrez等2009)。进一

步研究发现, isoxaben处理后csi1下胚轴细胞中几

乎检测不到SmaCCs/MASCs的累积, 说明胁迫处

理下, CSI1在SmaCCs/MASCs形成过程中发挥关
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键作用; 而洗脱isoxaben后质膜定位的CSC在csi1
中恢复速率变慢, 表明CSI1参与了胁迫消失后质

膜CSC快速恢复的过程(Lei等2015)。上述结果说

明在抵抗胁迫的反应过程中, SmaCC/MASC可以

作为CSC的临时存储结构, 有助于胁迫消失后质膜

CSC的快速恢复(Lei等2015)。综上, CSI1在CSC循
环再利用的过程中发挥关键作用。然而, CSC重新

转运到质膜中被再次利用还有哪些组分参与? 这
些组分如何参与CSC循环再利用? 这些问题还需

要进一步研究。

4  总结与展望

地球上绿色植物通过光合作用每年大约能够

产生2 000亿t生物质, 其中纤维素的累积达1 000亿
t以上, 约占植物生物质总量的50%, 是地球上最丰

富的生物大分子和重要的可再生能源。因此, 对
于纤维素合成机制的研究不仅有助于人们对细胞

壁形成机理的理解, 也对生物质能源高效利用具

有重大的意义。在细胞初生壁纤维素合成过程中, 
CSC向质膜的转运和回收再利用调控CSC在膜上

的排布模式及丰度, 从而调控细胞壁的合成, 多种

蛋白质协同作用参与了不同环节的调控(表1)。近

年来随着活细胞成像技术的不断发展, 活体观察

的时空分辨率大大提高, 使得实时追踪CSC的运输

过程成为可能(Zhao等2019)。通过已有的研究, 我
们已经对CSC在胞内的转运机制有了初步的了解, 
携带CSC的囊泡在多种蛋白质的参与下通过胞吐

作用将CSC整合到质膜的特定位置, 并通过内吞作

用将质膜上的CSC重新回收到胞质, 或被降解或再

次被利用。但是, CESAs通过何种蛋白利用何种机

制组装成有功能的CSC? 介导CSC上膜的相关蛋

白如何协同发挥作用? 回收到胞质中的CSC通过

何种机制重新回到质膜? 初生壁和次生壁中的

CSC转运机制有何异同? 这些问题还需要深入研

究。另外, 目前人们对CSC转运机制的了解主要来

自拟南芥下胚轴表皮细胞的研究, 这一机制是否

同样适用于其他植物或其他类型细胞也是值得探

讨的问题。
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Assembly and trafficking of the cellulose synthase complex in plants
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Abstract: As a main component of plant cell wall and the most abundant biomass in the biosphere, cellulose is 
synthesized by the plasma membrane (PM)-localized cellulose synthase complex (CSC). The functional CSC is 
composed of multiple cellulose synthases (CESA) subunits synthesized at the endoplasmic reticulum (ER), as-
sembled in the ER or Golgi apparatus, subsequently delivered to the PM by vesicles, and eventually recycled 
via clathrin-mediated endocytosis. With the development of omics and living cell imaging technologies, new 
components and structures related to CSC trafficking have been identified and characterized. This review up-
dates the research advances of CSC assembly and trafficking, providing reference in cellulose synthesis and cell 
wall formation.
Key words: cell wall; cellulose; cellulose synthase complex; vesicular trafficking

Received 2020-05-07  Accepted 2020-07-03
This work was supported by the National Natural Science Foundation of China (31571467), and the Shandong Natural Science Foundation (ZR-
2017BC020).
#Co-first authors.
*Corresponding author (jiangsu@qlnu.edu.cn).


