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摘要: 植物叶片表皮特化而成的铺板细胞通过极性生长形成复杂的相互嵌合拼图状结构。这类细胞形态

建成调控主要以Rho-related GTPases of plants (ROP)信号为核心, 交织着激素、细胞骨架重排和机械应力

响应等信号机制网络。本综述系统阐述了油菜素甾醇(brassinosteroids, BRs)与生长素协同PLECKSTRIN 
HOMOLOGY GTPase-ACTIVATING Proteins (PHGAPs)-ROP信号调控铺板细胞形态建成的机制, 并重点

解析BR信号通过PHGAPs负调控ROP2活性的分子机制。通过PHGAPs这一关键节点, 完善了铺板细胞形

态建成的多信号通路协调控制模型, 也为深入解析PHGAPs-ROP与各信号通路交叉对话机制及与机械力

信号感知机制提供了理论基础。
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Abstract: The specialized plant leaf epidermal cells develop into pavement cells with complex interdigitat-
ed jigsaw puzzle-like structures through polarized growth. Their morphogenesis is primarily orchestrated 
by Rho-related GTPases of plants (ROP) signaling, which integrates signaling mechanism networks such 
as hormones, cytoskeletal reorganization, and mechanical stress responses. This review systematically 
elucidates the mechanisms by which brassinosteroids (BRs) and auxin synergizing with PHGAPs-ROP sig-
naling to regulate the morphogenesis of pavement cells. In particular, it characterizes the molecular mech-
anism through which BR signaling negatively regulates ROP2 activity via PHGAPs. Through identifying 
PHGAPs as a pivotal node, this review refines the multi-signaling pathway coordinated regulatory model of 
pavement cells morphogenesis and provides a comprehensive theoretical framework for deciphering 
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植物表皮是与环境接触的最外层细胞, 具有

许多基本功能和形态各异的细胞(Javelle等2011)。
为了实现多种功能, 特定的表皮细胞发育成特定

的形状, 例如许多物种中可见的具交错拼图形状

的铺板细胞(Fu等2005)。铺板细胞所展现的相互

嵌合形式不仅反映单个细胞中凸起区和凹陷区的

协调生长, 也体现了复杂的细胞极性建立与维持, 
其形态建成是一个复杂且有序的过程, 涉及细胞

壁生物学、细胞骨架及激素调控等多个方面(Qiu
等2002; Lin和Yang 2020)。细胞极性, 即细胞在空

间维度上的不对称分布状态, 是细胞执行各项功

能的基础。在植物生命活动中, 细胞极性是细胞实

现精准发育调控和响应外界环境的关键特征, 对
植物的生长发育与形态建成起着至关重要的作用

(Yang 2008)。
过去10年的研究揭示了植物特有的Rho家族

小G蛋白Rho-related GTPases of plants (ROP)在铺

板细胞形态建成中的关键作用, 其通过激活或抑

制相关蛋白响应局部胞外信号以协调铺板细胞形

态建成的能力, 具体体现在调节微管和肌动蛋白

丝来动态协调拟南芥中铺板细胞的交错 (Fu等
2005)。同时发现植物激素通过调控ROPs进而影

响铺板细胞形态: 生长素作为植物生长过程中的

多功能激素, 在调控铺板细胞形态建成过程中充

当一种自组织信号, 激活ROPs后对铺板细胞嵌合

状态进行调控(Xu等2010; Nagawa等2012); 油菜素

甾醇(brassinosteroids, BRs)也被认为通过调控ROPs
的负调控因子PLECKSTRIN HOMOLOGY GTPase- 
ACTIVATING Proteins (PHGAPs)来影响铺板细胞

的形态建成(Zhang等2022)。因此, 植物激素与细

胞骨架调控蛋白之间可能存在复杂的交互网络, 
但其具体作用机制仍需进一步探索。

此外, 细胞壁作为植物细胞最外层的坚硬保

护性结构, 通过极性调节细胞壁的组分及结构, 协

同细胞骨架和机械应力的作用, 调控细胞的生长

发育以及应对自身或外部环境的刺激, 从而影响

铺板细胞的形态建成(Sampathkumar等2014)。目

前对于该领域的研究主要涉及受体激酶FERONIA 
(FER)和去甲酯化果胶(Lin等2022), 而其他可能的

信号通路并未有更深入的探索, 例如同样受到细

胞壁机械应力分布影响的PHGAPs与其上下游关

系和调控机制还未可知。

本文重点综述了油菜素甾醇与生长素这两种

重要植物激素参与铺板细胞形态建成调控的机理, 
以及PHGAPs通过响应BR信号的变化而改变自身

的磷酸化状态和蛋白稳定性, 进而负调节ROP2信
号来参与铺板细胞形态建成调控机制的进展, 希
望能够为这一充满谜团的PHGAPs功能调控机制

的后续探索提供理论基础和研究思路, 也为其他

器官中的细胞形态建成研究提供理论基础。

1  ROP信号调控铺板细胞相互交错生长

已有研究表明, 作为细胞内多种信号通路分

子开关的ROP蛋白通过与GTP和GDP结合状态的

循环转换(Yang 2002; Berken 2006), 调控花粉管和

根毛的极性生长、细胞骨架重塑、激素应答以及

逆境响应等多种细胞生物学过程(Gu等2004; Crad-
dock等2012), 并同时受到鸟苷酸交换因子、GTP
酶激活蛋白和鸟苷酸解离蛋白的动态调控。在细

胞信号转导过程中, ROP蛋白响应局部细胞内外信

号, 通过GTP/GDP依赖的构象变化整合并传导信

号至下游效应器, 引起细胞极性的动态组织与维

持, 从而调控植物生长发育和对环境的适应(Yang 
2002; Berken 2006)。

在铺板细胞形态建成过程中, ROP蛋白通过与

其效应蛋白ROP-interactive CRIB motif-containing 
protein (RIC)家族协同作用, 形成了两条分别调控

铺板细胞凹陷和突起的关键信号途径(Fu等2005; 

crosstalk mechanism between PHGAPs-ROP and various signaling pathways, as well as mechanical signal 
sensing mechanism.
Key words: pavement cells morphogenesis; cell polarity; plant hormone signal interaction; PHGAPs-ROP 
signal module
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Xu等2010)。其中, ROP6-RIC1途径主要负责调控细

胞凹陷区域的形成。活性ROP6与效应蛋白RIC1相
互作用, RIC1调控微管切割蛋白KATANIN 1 (KTN1)
依赖的微管动态, 促进皮层微管垂直于细胞壁的

平行排列(Lin等2013)。这种有序的各向异性微管

阵列引导细胞壁组分的调节并限制该方向的细胞

扩展, 从而在细胞表面形成凹陷区域。这一过程不

仅依赖于ROP6和RIC1的直接相互作用, 还涉及其

他微管相关蛋白如KTN1的协同调控。另一条途

径是由ROP2和RIC4介导的, 主要负责调控细胞凸

起区域的肌动蛋白丝积累。ROP2优先定位于凸起

区域, 激活效应蛋白RIC4, 进而调控肌动蛋白结合

蛋白的活性, 促进皮层肌动蛋白丝的组装。这种肌

动蛋白丝的积累促进细胞壁相关的物质运输和分

泌, 引起细胞壁松弛和膨压驱动的凸起区域形成。

此外, ROP4也参与了这一过程的调控, 尽管ROP2
和ROP4存在功能冗余, 但时空表达的差异使得它

们在调控细胞形态建成过程中具有一定的功能互

补性(van Spoordonk等2023)。
研究发现, ROP2和ROP6这两条信号途径之间

具有拮抗作用, 且对于细胞形态的精确调控至关

重要(Fu等2009; Lin等2015)。凸起处的活性ROP2
抑制RIC1与微管的结合, 阻止该区域皮层微管的

有序排列。相反, 在凹陷区域, ROP6激活RIC1促
进皮层微管的有序排列, 并以空间控制的方式抑

制ROP2-RIC4相互作用。这种相互拮抗的调控机

制不仅在细胞内形成了局部的生长限制区域, 还
赋予细胞特定的形态特征, 从而在相邻细胞间形

成相互嵌合(图1)。这种复杂的信号网络、细胞骨

架调控和极性自组织机制, 为植物细胞形态建成

的研究提供了重要的理论基础(Fu等2009; Xu等
2010)。

2  生长素信号通路中ABP1协同PIN1影响ROP
通路

生长素是植物体内必需的激素, 几乎参与了

植物所有生长发育过程的调控。其在细胞水平上

的作用不仅体现在促进细胞壁松弛和刺激细胞扩

展等方面, 更在细胞极性建立和组织模式形成中

发挥核心作用 (Sauer等2013)。生长素结合蛋白

ABP1 (auxin binding protein 1)是一种最早被发现

的生长素结合蛋白, 主要定位于内质网, 但有一部

分通过分泌途径存在于质膜外侧, 近年的研究发

现质膜外的ABP1与跨膜激酶TMK1 (transmembrane 
kinase 1)胞外域形成复合体, 共同感知胞外生长素

信号, 并由TMK1的胞内激酶域向下游调控因子传

递信号(Xu等2014; Yu等2023)。PIN-FORMED 1 
(PIN1)作为生长素的外流载体, 其极性分布直接决

定了生长素在组织中的定向运输和局部积累。在

铺板细胞中, PIN1主要定位于细胞未来形成凸起

的顶端质膜区域(Xu等2010; Nagawa等2012)。
当局部生长素浓度升高时, ABP1结合生长素

并发生构象改变, 激活与之形成复合体的跨膜激

酶TMK1, 将胞外生长素传递至细胞内, 进而激活

ROP2并在凸起区的质膜上形成纳米簇, 而ROP6的
活性因反馈调节等调控, 在凹陷区活化并形成独

立的纳米簇(Fu等2009; Xu等2010), ROP2和ROP6
分别调控肌动蛋白和微管的聚合, 在空间上分离

并相互拮抗。而这些纳米簇是ROP蛋白在特定质

膜区的特定微域的自组装形成的, 作为信号转导

枢纽放大局部信号并确保信号的空间限制和特异

性调节(Yang和Lavagi 2012)。活化的ROP2通过效

应蛋白RIC4促进皮层肌动蛋白丝的局部积累 , 
进而抑制PIN1的内吞作用(Nagawa等2012), 使得

PIN1定位于凸起顶端并将胞内生长素泵出, 多次

循环往复, 维持ROP2活性区域的稳定性; 与此同

时, 在同一细胞的凹陷处, 激活的ROP6与RIC1促
进微管有序排列 , 在空间上抑制ROP2的活性和

PIN1的积累, 从而在同一细胞内建立动态稳定的

极性分布而使细胞出现凸起和凹陷, 并在几何互

补下进一步实现相邻细胞间的嵌合生长 (Xu等
2014; Yu等2023)。

综上所述, 在生长素信号通路中, 承担细胞外

感知的ABP1和极性运输功能的PIN1为关键节点, 
与ROP信号之间的拮抗调控为支撑, 三者共同构成

了一个精密的反馈调节网络, 使成熟铺板细胞的

相互嵌合形态在整个叶片扩张生长期保持高度可

塑且精确可控(图1)。这一过程实现了对铺板细胞

形态的精确控制, 也体现了植物细胞在形态建成

过程中信号感知、极性建立与细胞间协调的高度
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整合性。这一调控网络不仅深化了对生长素信号

转导机制的理解, 也为揭示植物细胞形态自组织

提供了重要的分子基础(Xu等2011)。

3  BRs信号传导控制PHGAPs-ROP影响铺

板细胞形态建成

BRs是一类在植物中广泛存在的类固醇激素, 
参与调控细胞伸长、分裂以及形态建成等多个植

物生长发育过程(Clouse和Sasse 1998)。BRs信号

转导过程中, BR-INSENSITIVE2 (BIN2)被认为是

核心负调控因子, BIN2蛋白的磷酸化与去磷酸化

状态转换调控其激酶活性, 是BRs信号转导的关键

节点(He等2002)。当BR水平较低时, BIN2处于活

跃状态, 磷酸化下游转录因子并使其失活降解; 而
当BR水平升高时, BIN2被BSU1磷酸酶去磷酸化

而失活, 从而解除对下游转录因子的抑制, 激活

BR响应基因的表达。且BIN2属于糖原合酶激酶3 
(GSK3)类激酶家族, 其激酶活性受到多种激素和

图1  植物铺板细胞形态建成的信号调控网络

Fig. 1  Signaling network for pavement cell morphogenesis in plants

图中2个相邻铺板细胞(Cell 1和Cell 2)中PHGAPs-ROP介导的形态建成调控网络模式。细胞嵌合生长的发生主要依赖

于凸起区活性ROP2-RIC4引起的微丝聚合与凹陷区活性ROP6-RIC1调控的微管聚合, 以及ROP2-RIC4与ROP6-RIC1存在的

空间拮抗作用。油菜素甾醇(BRs)介导的空间抑制(图上方): 当BR信号较弱时, Cell 1中BIN2处于磷酸化激活状态, 能够将

PHGAPs招募至质膜并诱导其磷酸化, 磷酸化的PHGAPs通过局部抑制ROP2的活性而减弱其对ROP6的拮抗作用, 使ROP6
在该信号域占据主导优势。活性ROP6经RIC1招募KATANIN等蛋白, 组织皮层微管(MTs)的有序排列以限制该区域细胞的

生长而形成凹陷区。反之, 当BR信号较强时, 与Cell 1相对应的Cell 2区域中BIN2被去磷酸化而失去激酶活性, 未磷酸化的

PHGAPs蛋白发生降解, 解除对ROP2的抑制, 此时活化的ROP2不断积累而加强了对ROP6活性的抑制, 使得该区域内ROP2
信号占据优势。激活的ROP2与其效应蛋白RIC4结合, 促进皮层肌动蛋白丝的组装, 进而促进该区域细胞的生长而产生凸起。

生长素(Auxin)介导的正反馈激活(图下方): 生长素经受体ABP1传递至细胞内激活凸起区ROP2及相邻细胞凹陷区ROP6, 活
性ROP2-RIC4促进肌动蛋白丝(F-actin)聚合, 驱动细胞膜延伸并抑制PIN1的内吞作用。驻留质膜的PIN1持续将过量的生长

素泵向胞外, 与此同时活化的ROP6与ROP2还存在相互拮抗作用, 通过反馈调节维持ROP2活性的极性分布。综上所述, BR
通路介导的空间抑制与生长素驱动的局部反馈调节协同构建了ROP信号的空间异质性, 通过差异化调控微管/微丝骨架, 最
终塑造了铺板细胞嵌合的拼图形态。示意图使用BioGDP.com绘制(Jiang等2025)。
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环境信号(如脱落酸、ROS和机械信号等)的调控, 
与此同时又通过磷酸化不同下游底物实现信号交

叉和动态调控(Li和Nam 2002; Yan等2009; Cai等
2014)。

研究发现, 低浓度的BRs可增强铺板细胞的相

互交错, 增加凸起数量, 而高浓度则抑制交错, 导
致细胞圆形度增加、凸起数量减少, 因此在铺板细

胞形态建成中, BRs以浓度依赖的方式影响铺板细

胞的交错(Liu等2018; Zhang等2022)。那么, BRs是
否通过其核心负调控因子BIN2介导这一过程? 
BIN2的磷酸化状态转换如何调控铺板细胞的极性

建立? 
据报道, BIN2与一类植物特有的PHGAPs存在

互作关系, 并通过对PHGAPs的C端多位点磷酸化

修饰, 稳定PHGAP蛋白水平。

PHGAP蛋白是一类含有PH结构域的植物特

有RhoGAP, 与含有CRIB结构域的RopGAPs共同组

成植物的RhoGAP大家族。该家族成员均含有保

守的RhoGAP结构域, 直接结合ROP蛋白并催化其

GTP水解, 使ROP从活性状态转变为非活性状态

(Hwang等2008; Nagawa等2010)。这两类蛋白的主

要区别在于它们的N端结构域: PHGAP蛋白通过

PH结构域结合膜脂, 从而实现膜定位; 而RopGAPs
通过CRIB结构域结合活性的ROP, 从而被招募至

膜上并增强GAP催化效率。两种不同的膜定位方

式使得它们能够在正确的时间和空间对ROP蛋白

进行精准调控(Wu等2000; Craddock等2012)。
已知PHGAP家族有3个成员, 其中ROP1 EN-

HANCER 1 (REN1)是通过T-DNA插入诱变筛选到

的, 该突变导致花粉管呈现类似ROP1持续激活的

膨大表型而得名。已有研究表明, ROP1定位于花

粉管顶端质膜并促进肌动蛋白组装, 同时通过分

泌囊泡将REN1同步运输至顶端。当REN1与ROP1
共定位后催化ROP1失活 , 形成负反馈抑制而将

ROP1活性域限制在顶端, 维持花粉管的极性生长

(Hwang等2008)。
该家族的另外两个成员REN2 (PHGAP1)和

REN3 (PHGAP2) (以下统称为PHGAPs)被发现在

铺板细胞形态建成中对ROP2蛋白活性进行调控而

发挥重要作用(Zhang等2022)。研究发现, PHGAPs

单突变体的铺板细胞表型相比野生型变化较微弱, 
而phgap1 phgap2双突变体的铺板细胞则表现出严

重的形态异常、细胞极性丧失且无法形成正常的

交错结构, 因此认为PHGAP1与PHGAP2存在功能

冗余, 同时还发现双突变体呈现出类似于组成型

激活的ROP2 (CA-rop2)表达植株中铺板细胞的表

型。结合免疫共沉淀和ROP活性分析等方法证实

了PHGAPs主要靶向ROP2, 对其活性进行负调控。

与此同时BIN2通过与PHGAPs的相互作用而将其

磷酸化, 磷酸化状态对PHGAPs的蛋白稳定性以及

定位于细胞凹陷处是必不可少的。因此磷酸化的

PHGAPs才具备抑制细胞凹陷处ROP2活性的功能。

通过进一步观察PHGAPs的亚细胞定位和与微管

共定位情况, 显示其在细胞凹陷处局部富集, 沿垂

周面质膜形成明显的条纹, 且该定位依赖于微管

并与皮层微管有很大程度的共定位。基于上述定

位特性可知, 在细胞凹陷处磷酸化的PHGAPs抑制

ROP2活性, 而ROP6不被PHGAPs直接靶向, 同时

ROP2与ROP6相互拮抗, 导致ROP6活性相对增强, 
从而在凹陷区持续发挥促进微管有序排列的功能, 
导致凹陷形成, 进而实现精细调控来维持细胞极

性(Lauster等2022; Zhang等2022)。
综上所述, BRs通过对BIN2磷酸化状态的转换

来发挥对PHGAPs磷酸化的调控作用, 以此实现对

ROP蛋白活性的空间特异性调节, 进而影响铺板细

胞的形态建成(图1)。在BRs信号激活时, BIN2被
去磷酸化而使其激酶的活性受到抑制 , 导致

PHGAPs未被磷酸化修饰使得蛋白稳定性下降而

被降解, 因此解除PHGAPs对ROP2活性的抑制, 活
化的ROP2通过激活RIC4进而促进肌动蛋白的聚

合并导致凸起区域的形成; 当BRs浓度低时, 磷酸

化的BIN2保持GSK3类激酶活性, 磷酸化PHGAPs
使其稳定存在, 进而促进GTP水解使活性ROP2转
化为非活性ROP2, 导致肌动蛋白聚合能力减弱、

凸起扩张受到抑制。同时因ROP2与ROP6在空间

上的拮抗关系, 使得ROP6此时被激活, 并通过激活

其效应因子微管结合蛋白RIC1促进微管的有序排

列, RIC1还能够与KTN1结合来促进分支皮层微管

的脱离并进一步导致微管的有序排列, 因而引发

细胞局部生长抑制并最终导致凹陷的形成(Zhang
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等2022)。这一体现出时空上的蛋白活性差异的调

控机制, 不仅发现了BR信号与ROP通路之间的联

系, 也揭示了PHGAPs作为BIN2的下游底物, 通过

时空特异性地负调控ROP2活性来控制铺板细胞的

形态建成的作用机制, 为理解植物细胞如何通过

化学信号与细胞骨架协同作用实现形态自组织提

供了重要的分子基础。

由上述的研究进展可知, 植物激素在调控植

物铺板细胞形态建成过程中发挥着十分重要的作

用。然而这些植物激素的作用并不是独立存在的, 
本文聚焦的生长素和油菜素甾醇就通过PHGAPs-
ROP信号结合起来共同参与铺板细胞形态建成的

调控。当生长素信号较强时, 细胞凸起区的ROP2
和细胞凹陷区的ROP6活性都被激活, 同一个细胞

中的ROP2和ROP6之间又存在相互拮抗作用, 为了

防止细胞过度极性化生长, BR信号通路很可能通

过活化BIN2以磷酸化PHGAPs来抑制ROP2的过度

活化, 进而维持细胞正常的嵌合生长。当生长素浓

度不足时, ROP信号未被活化, 细胞不能正常极性

生长, 此时BR信号可能通过抑制BIN2的活性, 使
PHGAPs未被磷酸化而降解, 进而解除对ROP2活
性的抑制, 活化的ROP2能够促进细胞正常凸起, 与
此同时还能通过拮抗作用来维持ROP6的正常水平

而使细胞发生正常的凹陷。由此可知植物体内各

信号通路之间存在交叉互作, 共同发挥作用来维

持自身的正常生长发育。

4  前景与展望

植物铺板细胞形态建成涉及了机械力响应、

信号传导网络以及细胞骨架动态调控等多层级生

物学过程, 现有研究主要围绕植物激素介导的ROP
信号相关通路和机械应力通过微管重排影响细胞

壁组分分布进而调控细胞形态这两条主要通路。

值得注意的是, 这两条通路并非独立运作, 而是通

过ROP GTP酶、微管和细胞壁三者共同形成反馈

调控网络, 其中ROP2与ROP6的活性分布既受激素

信号调控, 又通过影响细胞骨架的组织而间接改

变细胞壁力学性质。然而, 机械力信号如何被细胞

膜感知并转化为生化信号、以及细胞壁力学变化

如何反馈调控ROP活性等关键机制仍待深入解析, 

这为理解植物细胞形态自组织的系统调控机理的

研究提供了重要方向。

尽管植物铺板细胞形态建成调控机制的研究

目前已取得了显著进展, 但仍存在一些亟待解决

的问题。首先, 尽管部分信号通路已被初步解析, 
但各通路之间的交叉对话机制尚未详细阐明, 各通

路交叉点是否存在对铺板细胞形态建成的关键作

用也有待验证; 其次, 目前对PHGAPs的研究较少, 
其家族成员在不同极性生长细胞中的功能保守性

尚不清楚, 与其他信号通路之间的交互作用也需

进一步探索; 再次, PHGAPs在铺板细胞凹陷区的

垂周皮层区域形成条纹状富集, 其定位与局部微

管束的排列高度一致, 而微管束的取向又受细胞

壁和机械应力分布的引导 , 这种紧密关联暗示

PHGAPs可能作为机械应力信号的响应组分, 但其

是否直接感知机械力及响应外界环境变化的具体

分子机制尚不明确; 最后, PHGAPs的磷酸化状态

动态调控机制及其与其他翻译后修饰(如泛素化)
的协同作用尚不清楚, 这直接影响其蛋白稳定性

和极性定位的维持。这些问题的深入研究将丰富

现有调控网络, 为全面理解植物细胞形态建成的

系统调控机理提供重要理论支撑。
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