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摘要 植物病原微生物引发的病害严重影响农业生产和生态安全. 为抵御侵染, 植物形成了以模式触发免疫和效 

应子触发免疫为核心的多层先天免疫系统. 细胞骨架作为由微丝与微管组成的高度动态网络, 不仅在细胞生长与 

运输中发挥结构与动力学功能, 还在免疫识别、信号转导及防御执行中充当关键调控枢纽. 近年的研究揭示, 细 

胞骨架可在病原识别后迅速发生重排, 参与调控Ca 2+流动、活性氧爆发、激素信号交叉对话, 并通过调节胞吞、 

膜蛋白动态、细胞壁加固、胞间连丝关闭及程序性细胞死亡精确执行免疫反应. 同时, 多类病原效应子可直接靶 

向微丝或微管, 破坏骨架稳定性以实现免疫抑制与侵染扩展. 本文综述当前关于细胞骨架在植物免疫识别、信号 

整合及防御执行中的功能研究, 重点剖析其作为免疫调控网络核心节点的作用机制. 并展望未来可能的研究方 

向, 运用超分辨率活体成像、单分子动态追踪及多组学联合分析等技术解析细胞骨架与免疫系统间的互作网络, 
以期为作物抗病遗传改良及绿色防控策略的设计提供新思路与分子靶标. 
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植物与病原微生物在漫长的协同进化过程中形成 

高度精细的攻防系统. 植物依赖一套多层次的先天免 

疫体系感知并抵御病原体入侵, 其中包括由模式识别 

受体(pattern recognition receptors, PRRs)介导的模式 

触发免疫(pattern-triggered immunity, PTI)以及由胞内 

免疫受体蛋白识别效应子的效应子触发免疫(effector- 
triggered immunity, ETI) [1~4]. PTI可诱导钙离子内流、 

活性氧爆发、胞吞调控、防御因子表达及细胞壁加固 

等反应, 而ETI则具有更快速、更强烈的免疫特征, 常 

伴随局部程序性细胞死亡以限制病原扩展. 值得关注 

的是, PTI与ETI并非独立运行, 而是通过多层信号交 

互共同构建高效的免疫网络. 深入理解这一免疫体系 

的动态调控对于提升作物抗病性、保障粮食安全具有 

重要生物学意义. 
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细胞骨架是由微丝和微管构成的动态蛋白网络, 
在维持细胞形态、调控分裂过程及物质运输等方面具 

有基础性作用, 同时它也是植物免疫响应中的一个关 

键调控枢纽 [5~7]. 近年研究进一步揭示, 一方面, 细胞 

骨架能够作为免疫信号的整合中心, 在病原入侵后发 

生快速结构重组, 从而参与到从识别到防御执行的全 

过程 [8~10]. 例如, 在真菌侵染早期, 微丝可迅速向侵入 

位点聚集并形成放射状排列; 而细菌PAMPs识别则常 

引起细胞整体微丝密度的显著上升. 这些现象共同表 

明, 细胞骨架在免疫启动阶段即扮演动态响应者的角 

色. 另一方面, 许多病原体为抑制宿主免疫, 会分泌效 

应蛋白直接作用于微管或微丝, 通过乙酰化修饰、蛋 

白切割等方式破坏其结构与功能稳定性, 进而促进侵 

染. 这一机制也从反面印证细胞骨架在植物与病原互 

作中的核心地位.  
尽管已有研究揭示细胞骨架在免疫过程中的重要 

作用, 但相关综述多聚焦于局部机制, 缺乏对“识别-转 

导-执行”三个维度的系统整合, 难以全面呈现细胞骨 

架在免疫动态调控中的整体框架. 随着超分辨活体成 

像、单分子追踪、多维组学等技术迅速发展, 细胞骨 

架作为免疫调控核心枢纽的作用正被不断深化. 因此, 
本文在全面梳理当前研究进展的基础上, 从三个方面 

系统总结细胞骨架在植物免疫中的功能: (ⅰ) 病原识 

别阶段的空间动态响应; (ⅱ) 免疫信号网络中的整合 

与调控机制; (ⅲ) 防御反应执行阶段的物理与化学防 

御策略. 最后, 结合新技术的发展, 提出未来细胞骨架- 
免疫互作研究的关键科学问题与应用前景. 通过这一 

综述, 旨在为理解免疫系统的精细调控与抗病育种中 

的潜在靶点提供新的理论框架和研究方向.  

1 细胞骨架在病原识别中的动态响应 

1.1 识别机制的保守性 

植物在自然界中面临多样化的病原体威胁, 这些 

病原体在生物学分类上包括细菌、真菌、病毒和线虫 

等, 按其侵染方式又可分为专性寄生菌、兼性寄生菌、 

兼性腐生菌以及强弱不同的致病性种类. 植物免疫起 

始于对病原体的识别, 该过程主要依赖模式识别受体 

(pattern recognition receptors, PRRs)完成. 根据胞外结 

构域基序特征, PRRs可分为LRR(leucine-rich repeat), 
LysM(lysine motifs), WAK/WAKL(wall-associated ki

nases)和Lectin [11]. 目前研究得比较清楚的模式识别受 

体包括鞭毛蛋白敏感受体2(flagellin sensing 2, FLS2)、 

延伸因子受体(elongation factor Tu receptor, EFR)、几 

丁质受体(chitin elicitor receptor kinase 1, CERK1)以及 

识别内源免疫信号肽的植物激发子肽受体1(peptide 
elicitor receptor 1, PEPR1)等 [12]. 尽管细胞骨架本身不 

具备直接识别病原体的能力, 但作为PRRs下游信号的 

核心执行者, 它在免疫识别中扮演双重角色: 一方面可 

作为分子支架, 协助完成对病原体的感知过程 [13]; 另 

一方面, 某些病原体为抑制植物免疫, 会主动干扰细 

胞骨架的正常结构与功能, 从而阻断后续信号转导 [14], 
这种相互作用在长期协同进化中始终处于动态平衡 

之中.  
不同PRRs所启动的免疫信号在传导过程中, 最终 

会汇聚于一系列保守的信号分子, 如丝裂原活化蛋白 

激酶(mitogen-activated protein kinase, MAPK)、钙依 

赖性蛋白激酶(calcium-dependent protein kinase, 
CDPK). 当植物受到刺激后, 通常会同时激活同属于 

Ser/Thr蛋白激酶家族的CDPK和MAPK, 作为一类高 

度保守的Ser/Thr蛋白激酶, 其级联反应是植物免疫中 

共享的关键下游事件, 并与Ca 2+, ROS及脂质信号等共 

同构成复杂调控网络, 调节植物的防御体系, 共同抵御 

病原微生物的入侵 [15~17]. 在植物抵御真菌侵染过程中, 
由细胞骨架介导的防御机制表现出明显的保守性. 例 

如, 在真菌附着胞试图侵入的部位, 植物细胞会启动 

骨架重组响应: 微丝在该处呈现放射状聚集 [18], 同时 

微管也协同重排为类似的辐射状结构 [19], 从而增强细 

胞局部的物理抗性, 这进一步说明细胞骨架在识别病 

原体方面存在保守性.  

1.2 细胞骨架介导的病原体防御机制 

1.2.1 细胞骨架介导的真菌防御机制 

在植物免疫中, 细胞骨架对真菌与细菌的识别机 

制有所不同. 就真菌的病原体相关分子模式(pathogen- 
associated molecular pattern, PAMP)而言, 几丁质(chit
in)和木聚糖酶(xylanase)的研究较为集中 [12]. 其中几丁 

质是真菌细胞壁中的重要组成成分, 能够被植物细胞 

膜上的特异性受体识别, 并以复合体的形式启动免疫 

信号传递, 进而激活植物免疫反应 [20~22], 引导细胞骨 

架发生重排以响应侵染. 此外, 木聚糖酶是一种β-1,4- 
内切木聚糖酶, 属于糖基水解酶第11家族(GH11), 该家 
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族的GH11结构域高度保守 [23,24], EIX蛋白能够在特定 

的植物物种(如烟草、番茄等)中诱导细胞骨架重排、 

防御基因被激活、程序性细胞死亡 [25,26]. 真菌在侵染 

植物时, 会出现一种特殊的结构, 即附着胞 [27], 它可以 

通过侵染丝穿透表皮层, 从而进入细胞内 [28]. 当真菌 

通过附着胞侵入植物细胞时, 微丝与微管骨架会迅速 

发生结构重组以增强防御. 在穿透位点, 微丝会聚集 

形成圆顶状斑块, 引导防御物质定向运输至侵染部位, 
从而有效阻止病原体入侵 [29]. 同样, 在微丝成核关键 

蛋白ARP2/3和Formin的双突变体中, 白粉菌的穿透率 

也显著高于野生型与单突变体 [29], 充分说明微丝动态 

重组是植物抗真菌侵染的重要机制. 同样地, 微管也参 

与调控植物对真菌的免疫反应. 研究表明, 在大麦与白 

粉菌互作过程中, 微管在侵染位点发生明显重排, 推测 

其可能参与引导囊泡或防御物质的运输 [30]. 总之, 微 

丝与微管在真菌侵染过程中共建防线, 共同抵御病原 

体入侵.  

1.2.2 细胞骨架介导的细菌防御机制 

与真菌不同, 细菌通常不进入植物细胞内部, 而是 

在叶表面进行定殖, 或通过气孔及伤口等自然开口侵 

入细胞间隙 [31]. 植物通过识别细菌特有的PAMPs, 激 

活免疫信号通路, 引发细胞骨架重排, 从而抵御细菌 

侵染. 目前研究较为深入的细菌PAMPs包括植物鞭毛 

蛋白N端含有22个氨基酸组成的保守区域flg22和细菌 

延伸因子EF-Tu. 当植物识别flg22后, FLS2与BRI1关 

联激酶1(BRI1-associated kinase 1, BAK1)形成受体复 

合物, 进而激活灰霉病诱导激酶1(Botrytis-induced 
kinase 1, BIK1); BIK1磷酸化后从复合体中解离, 并进 

一步激活呼吸爆发氧化酶同源物D(respiratory burst 
oxidase homolog D, RBOHD)产生ROS, 而ROS可负调 

控封端蛋白(capping protein, CP)的活性, 从而促进微 

丝的动态组装与重排, 增强植物对细菌的防御能力 [14]. 
此外, 微丝在细菌侵染过程中的免疫作用已得到多项 

实验证据的支持: 研究表明, 非致病性细菌(如T3SS缺 

陷型)在侵染早期可诱导宿主表皮细胞中微丝密度增 

加, 使用微丝聚合抑制剂LatB处理植物后, 其抗病性显 

著降低, 细菌致病力增强 [32]. 同样地, 微管也在植物对 

细菌的免疫应答中发挥重要作用. 当利用微管抑制剂 

oryzalin处理植物后, AtPIP2;1的扩散系数明显上升, 
说明微管是flg22诱导气孔关闭过程中调控水通道蛋 

白AtPIP2;1动态的关键因子, 在植物气孔免疫中具有 

重要功能 [33].  
细胞骨架在植物免疫中对真菌与细菌的识别均依 

赖于细胞膜上的PRRs, 并均可引发细胞骨架重排, 但 

二者在受体类型、响应模式及病原策略上存在差异. 
例如, 细菌主要由FLS2, EFR等PRRs识别, 而真菌则通 

过CEBiP, CERK1, LYK1等受体激活免疫信号. 在细胞 

骨架响应方面, 依据空间尺度可以分为局部与整体水 

平的细胞骨架重排. 植物在响应真菌和细菌感染时, 
微丝密度都会先在侵染点局部增加又整体增加. 例如 

在接种Pst DC3000的拟南芥子叶中, 接种6 h后, 肌动 

蛋白丝丰度整体升高 [32]. 微丝局部重排是侵染点处的 

快速特异性响应, 而整体丰度上升则反映细胞进入整 

体水平的防御调整. 此外, 这两类病原体的侵染策略 

也有所不同: 真菌常通过附着胞穿透细胞壁, 植物则 

通过细胞骨架介导的极性运输强化局部防御; 细菌则 

多分泌效应蛋白直接靶向细胞骨架, 以干扰宿主的免 

疫传导过程.  
值得一提的是, 早期免疫响应方面, 微丝微管在感 

受到诸如细菌真菌等病原体时均会发生重排, 不同的 

是微管与微丝网络整体密度和丰度显著增加的相对一 

致的响应有所不同, 微管在不同宿主-病原体互作中表 

现出多种动态行为: 有的在附着胞下方呈放射状排列, 
有的在病原体接触部位表现出局部微管解聚, 还有的 

呈现环状排列. 微丝和微管都通过划分质膜区域、限 

制膜蛋白的自由扩散, 来促进信号复合体的形成和稳 

定. 综上所述, 植物细胞骨架在应对真菌与细菌侵染 

时, 展现出空间响应模式与调控机制上的显著差异, 
以便于更好抵御不同类型病原体的入侵.  

1.2.3 免疫逃逸 

为了突破植物的免疫防线, 病原体分泌的效应子 

会靶向宿主细胞的关键组分 [34]. 其中, 破坏细胞骨架 

的稳定性是效应子介导免疫逃逸的一种核心策略. 在 

免疫逃逸过程中, 效应子可通过多种方式作用于细胞 

骨架, 例如对微管进行乙酰化修饰、对微丝进行切割 

等, 从而抑制植物的免疫反应. 以效应子HopZ1a为例, 
它能够与微管蛋白结合, 在自身乙酰化的同时乙酰化 

微管, 导致微管数量显著减少, 进而抑制蛋白质分泌 

和细胞壁防御反应, 最终实现免疫逃逸 [35,36].  
除对微管的破坏外, 效应子也可通过切割微丝来 
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抑制宿主免疫. 例如, Kang等人 [36]通过体外共沉降实 

验和荧光显微观察发现, 效应子HopW1能够直接结合 

并切断微丝, 破坏细胞骨架稳定性, 从而抑制胞吞作用 

等生理活动, 削弱植物防御能力. 除上述通过下调细胞 

骨架功能实现逃逸外, 病原体还可通过正向调控特定 

细胞骨架相关蛋白来达到相同目的. 例如, 白粉病菌 

可通过上调微管捆绑蛋白MAP65-3的表达, 进而抑制 

水杨酸信号通路, 最终抑制植物免疫防御 [30]. 总之, 通 

过上述协同作用, 病原体效应子能够在植物体内成功 

定殖, 最终实现免疫逃逸.  

1.3 细胞骨架对膜免疫蛋白的物理锚定与动态 
调控 

1.3.1 细胞骨架对膜受体分布与周转的物理限制 

在植物质膜上存在被称为膜微区(membrane mi
crodomains)或脂筏的特异性区域. 这些微区通过一系 

列关键蛋白质因子与细胞骨架紧密地, 动态地连接在 

一起, 形成一个膜-骨架界面, 从而为细胞膜提供必要 

的力学支撑并维持其结构的完整性 [37]. 相应地, 质膜 

的破坏或液化可导致脂筏相关蛋白的侧向分散, 削弱 

其与细胞骨架的连接, 导致肌动蛋白的重分布或聚 

集 [38]. 细胞骨架作为空间屏障调控膜蛋白的扩散与分 

布. 根据“栅栏模型(fence and picket model)”, 微丝会将 

细胞膜划分为大小不等的动力学区室, 将膜微区的大 

小限制其中, 而沿着细胞骨架锚定和排列的各种跨膜 

蛋白则充当“支柱(pickets)”以稳定这一结构 [39]. 这种 

物理阻隔直接影响免疫受体的动力学特性. 例如, 拟 

南芥中的跨膜蛋白FLS2在感知flg22后, 其侧向位移减 

少 [40], 且无论是破坏肌动蛋白抑或是微管细胞骨架都 

会导致FLS2的侧向扩散增加. 说明细胞骨架可以调控 

膜蛋白的空间分布.  

1.3.2 细胞骨架协同膜脂构建功能分区以调控免疫 

信号动态 

细胞骨架还通过调控受体的周转来调节信号强 

度. 研究表明, FLS2的内吞可被肌球蛋白抑制剂以及 

肌动蛋白聚合抑制剂处理所抑制, 说明其周转受到细 

胞骨架的调控 [41]. 除了影响分布与周转, 细胞骨架还 

能通过限制膜蛋白的移动来调控其稳定性与功能状 

态. 例如, 膜微域蛋白AtHIR1受到细胞骨架的物理限 

制, 有助于促进其发生寡聚化, 进而诱导AtHIR1相关 

免疫复合物的形成并启动下游抗性反应 [42]. 此外, 细 

胞骨架通过与细胞膜脂质协同作用, 参与构建免疫信 

号的功能分区. 磷脂酸(PA)作为膜的主要成分及重要 

的信号分子 [43], 能与微管结合蛋白MAP65-1结合并增 

强其成束活性, 从而稳定皮层微管. 这种脂质-蛋白-骨 

架的交互作用在局部信号限制中发挥关键功能. 例如, 
木质部特异性的微管相关蛋白IQD13在体内可能同时 

结合质膜和皮层微管, 二者协同形成动态的物理阻隔, 
将小GTP酶ROP11的信号活动限制在特定膜区域, 防 

止其在质膜上过度扩散, 从而实现精确的局部细胞形 

态建成与信号转导 [44]. 这种由细胞骨架介导的膜功能 

分区机制, 为植物在感知识别病原菌后快速聚集免疫 

受体、并实现局部防御物质的定向运输提供物理与力 

学基础. 

1.4 细胞骨架在根系免疫中的时空动态调控 

1.4.1 不同根区细胞对微生物响应的组织特异性 

植物根系不同组织层在应对微生物侵染时展现出 

差异化的骨架动态. 在根毛感知识别根际微生物时, 细 

胞骨架表现出高度的极性重排. 根毛是根瘤菌等共生 

菌的主要入侵点, 当根瘤菌诱导根毛发生卷曲时, 肌 

动蛋白细胞骨架会先出现瞬时断裂, 随后部分结构得 

以恢复. 结瘤因子可促进肌动蛋白正端的形成, 引发 

肌动蛋白细胞骨架重排, 进而推动感染线的形成. 在 

根毛成功捕获根瘤菌后, 成束的内质微管被募集至细 

菌紧密附着区域, 这些微管可引导细胞核向基迁移并 

促进感染线的延伸 [45]. 在苜蓿根瘤形成过程中, 肌动 

蛋白微丝与内质微管在感染线和感染滴周围形成致密 

的细胞骨架网络 [45]. 而皮层与内皮层细胞对微生物的 

响应则更侧重于物理屏障的构建与防御. 丛枝菌根真 

菌共生的形成需要根宿主细胞进行重大改变, 根系皮 

层细胞的微管细胞骨架在定殖时会发生显著重组, 形 

成包围丛枝的篮状结构 [46]. 当面对镰刀菌或腐霉等土 

传病原真菌侵染时, 皮层细胞的微丝会在侵染点迅速 

聚集以引导防御物质沉积. 此外, 内皮层凯氏带作为 

阻止病原体进入维管束的最后防线, 其木质素的精准 

沉积高度依赖于微管引导的结构域划分. 相比之下, 
根区维管柱中的细胞骨架则易处于被动挟持状态. 例 

如, 青枯菌效应蛋白RipU通过特异性靶向并破坏维管 

组织细胞的微管网络, 抑制木质化并刺激纹孔形成, 从 

而促进病原菌向维管系统的定向侵入与扩散 [47].  
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1.4.2 细胞骨架介导的根系分泌物运输与根际微 

生态塑造 

细胞骨架不仅参与直接的物理防御, 还通过调控 

根系分泌物的极性运输来主动塑造根际微生物组. 细 

胞骨架介导的囊泡运输系统是根系向体外分泌抗微生 

物代谢物、信号分子及根际沉积物的核心动力. 以独 

脚金内酯为例, 植物通过根系分泌独脚金内酯至根际, 
该过程受到细胞骨架系统的调控. 作为关键的共生信 

号分子, 独脚金内酯能够启动并维持植物与丛枝菌根 

真菌及根瘤菌的互利共生关系 [48]. 独脚金内酯的功能 

实现依赖于其对细胞骨架的重塑, 有报道称其类似物 

GR24能够减少肌动蛋白丝的成束, 进而影响内体运输 

和PIN2蛋白的极性定位, 这种对转运蛋白分布的调控 

直接决定了根系分泌物在空间上的非均匀分布 [49]. 此 

外, 独脚金内酯还通过调控微管细胞骨架的排列, 参与 

光依赖的植物形态建成, 影响下胚轴等器官的形态建 

成 [49]. 因此, 细胞骨架的动态重组构成植物调控根系 

分泌物极性运输的核心枢纽, 通过导向关键信号分子 

的分泌, 主动塑造并维系其根际微生物组的组成与 

功能.  

2 细胞骨架在免疫信号转导中的枢纽作用 

2.1 细胞骨架对关键第二信使的转导与调控  

在植物免疫信号通路中, 细胞骨架扮演着关键的 

调控节点角色, 是植物免疫信号转导过程中一个活跃 

的、多功能的核心枢纽. 免疫信号转导是细胞将胞外 

免疫刺激转化为胞内反应的关键过程, 该过程依赖于 

多级信号分子, 包括第二信使、蛋白激酶和磷酸酶等. 
其中, 钙离子(Ca 2+)与活性氧(ROS)作为两类重要的第 

二信使, 在免疫调控中发挥核心作用, 并与细胞骨架 

的动态变化密切相关(图1).  

2.1.1 细胞骨架与钙离子信号 

Ca 2+作为真核生物中重要的第二信使, 在植物免 

疫信号转导过程中发挥着关键作用 [50,51]. 以Ca 2+为核 

心的钙信号被认为是植物免疫反应的核心调节因子, 
其浓度变化可激活防御基因表达等一系列下游响 

应 [52]. 值得注意的是, Ca 2+信号的产生与传递不仅依赖 

于钙通道, 也依赖于免疫信号传导中细胞骨架的调控.  
细胞骨架与钙信号之间存在密切的双向调控关 

系. 一方面, 细胞骨架通过动态重组调节钙通道活性, 
影响钙信号传导, 进而参与免疫信号的转导. 例如, 微 

管可作为钙信号的上游调节因子, 通过与质膜特定区 

域结合, 调控钙离子内流, 从而调节免疫信号通路. 微 

丝则通过改变自身组织结构, 调控细胞膜上钙通透通 

道的活性, 影响钙离子运输, 进而调节下游蛋白的基 

因表达以响应免疫反应 [53,54]. 另一方面, 钙离子浓度 

的变化也会反向调节细胞骨架的稳定性与排列方式, 
进一步影响植物免疫反应 [10]. 在高钙浓度条件下, 质 

膜相关钙结合蛋白1(plasma membrane-associated 
Ca 2+-binding protein 1, PCaP1)会从质膜上分离并与微 

管结合, 最终导致微管的不稳定性增加 [55]. 近年来有 

研究指出了其内在的分子机制, 当细胞内Ca 2+浓度升 

高时, 会促进Ca 2+与PagPCap1a的VEEKK基序结合并 

诱发其发生液-液相分离, 形成液态凝聚物, 这些凝聚 

物可将PagPCaP1a局部浓缩, 并靶向微管, 高效催化微 

管解聚 [56], 进而影响到植物免疫. 同时, 肌动蛋白结合 

蛋白(ABPs)的生化活性也受到Ca 2+的直接调控, 从而 

介导微丝骨架的快速重塑. 例如, 在植物响应PAMPs 
诱导的Ca 2+波动时, 钙依赖性蛋白如Villins被激活并 

发挥 微丝切割与封端活性, 导致微丝发生大规模解聚 

或重排 [57], 这一动态过程对于防御物质向侵染位点的 

极性运输具有关键作用.  
此外, 钙离子还可通过调控细胞骨架动力学促进 

钙信号级联反应, 该通路能够磷酸化微管结合蛋白, 
进而影响微管的动态性与组织形式, 最终激活其他免 

疫响应 [55]. 综上所述, 细胞骨架可以通过Ca 2+进行免 

疫调控, 从而维持植物体稳态.  

2.1.2 细胞骨架与活性氧爆发 

ROS的爆发是植物PTI和ETI过程中的关键早期事 

件, 也是先天免疫反应的标志之一 [58]. 作为重要的信 

号分子, 细胞骨架与ROS爆发之间也存在密切的双向 

调控关系. 一方面, ROS能够引发细胞骨架的重排. 在 

拟南芥中, 被免疫受体磷酸化激活的胞质激酶BIK1, 
可进一步磷酸化并激活定位于质膜的NADPH氧化酶 

RBOHD, 导致ROS爆发. 产生的ROS会抑制封端蛋白 

(capping protein, CP)的活性, 从而解除其对微丝组装 

的抑制, 引发微丝结构重构, 进而推动免疫应答 [13]. 此 

外, 有研究通过ROS抑制剂DPI和诱导剂处理小麦与 

拟南芥根尖, 发现其影响了细胞在间期和有丝分裂中 
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微管的解聚 [59], 进一步说明ROS在调控细胞骨架动态 

中发挥重要作用. 另一方面, 细胞骨架也对ROS爆发 

具有反馈调节作用. 研究显示, 微丝在PTI中负调控 

ROS的产生 [14,60]. 例如, 在使用LatB破坏肌动蛋白结 

构后, flg22诱导的拟南芥ROS爆发显著增强; 而在无 

PAMPs刺激时, 仅LatB处理并不能引发ROS产生, 说 

明免疫信号触发的微丝重塑是ROS诱导的必要条件. 
除微丝外, 微管在 ROS反馈调控中也发挥重要作用. 
例如, 微管动力学受损的突变体在flg22处理下表现出 

ROS生成减少的现象 [14,61,62].  
微丝是植物免疫过程中的信号转导平台与ROS和 

Ca 2+等免疫信号密切相关. 而微管与免疫信号的传递 

机制相较于微丝而言并不清晰, 目前的研究更多的是 

认为微管可以作为空间组织限制关键信号蛋白(如 

AtHIR1)的扩散, 将其约束在特定微域内, 从而促进其 

寡聚化和功能复合体的形成, 使植物免疫信号得以快 

速传递. 微丝与微管在植物免疫过程中以不同方式协 

同调控免疫信号传导, 共同保障植物免疫的有效执行.  

图 1 细胞骨架在免疫信号转导中的枢纽作用. 橙色箭头指示由PRRs感知PAMPs后触发的信号通路: 细胞骨架通过动态重组 
调节质膜钙通道活性, 诱导胞内Ca 2+浓度升高; 随后, Ca 2+一方面与PCaP1结合促使其从质膜解离并靶向微管, 通过诱导微管失 
稳调节免疫响应, 另一方面激活CDPKs级联反应以启动下游反应; 紫色箭头表示植物在感知病原体后激活MAPK级联反应; 蓝 
色箭头则对应PRRs识别PAMPs后引起的ROS爆发: 高水平ROS通过抑制封端蛋白的生化活性, 解除其对微丝组装的负调控, 
驱动微丝骨架发生剧烈重塑, 进而协同激活复杂的下游免疫防御程序 
Figure 1 The pivotal role of the cytoskeleton in immune signal transduction. The orange arrow indicates the signaling pathway triggered by PRRs 
perception of PAMPs: the cytoskeleton modulates the activity of plasma membrane calcium channels through dynamic reorganization, leading to an 
increase in intracellular Ca 2+ concentration. Subsequently, Ca 2+ binds to PCaP1, promoting its dissociation from the plasma membrane and targeting it 
to microtubules, thereby regulating immune responses by inducing microtubule destabilization. In parallel, Ca 2+ activates the CDPKs cascade to 
initiate downstream responses. The purple arrow indicates the activation of the MAPK cascade upon plant perception of pathogens. The blue arrow 
corresponds to the ROS burst triggered by PRRs-mediated recognition of PAMPs: elevated ROS levels inhibit the biochemical activity of CP, thereby 
relieving their negative regulation on microfilament assembly. This drives extensive remodeling of the microfilament cytoskeleton, which 
cooperatively activates complex downstream immune defense programs  
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2.2 细胞骨架在植物激素信号网络中的协调与 
整合作用 

植物的生长发育受到多种信号的协同调控, 其中 

植物激素是核心的内源性信号分子之一 [63]. 目前已知 

与植物免疫密切相关的激素主要包括水杨酸(SA)、茉 

莉酸(JA)、乙烯(ET)和赤霉素(GA)等 [64], 它们在免疫 

信号转导过程中起到放大信号和精确地执行防御反应 

的作用(图2).  

2.2.1 细胞骨架在SA, JA信号通路中的作用 

SA和JA是植物介导病原体免疫反应的主要激素, 
二者信号通路间存在复杂的拮抗或协同关系 [65,66]. 研 

究表明, 细胞骨架与SA/JA信号之间形成双向调控网 

络, 共同调节植物免疫应答. 一方面, 细胞骨架的动态 

变化能够引起SA与JA含量的改变, 进而激活下游免疫 

反应. 例如, 微丝解聚可显著促进SA和JA的合成, 并激 

活相关防御组分 [15]. 研究显示, 使用低浓度200 nmol/L 
LatB处理拟南芥幼苗24 h后, 其体内SA含量上升至原 

有水平的七倍, JA则上升两倍, 同时幼苗对病原体的 

抗性增强 [15]. 此外, SA与JA激素水平的波动也会介导 

细胞骨架重塑, 从而调节免疫信号的细胞内传导. SA 
处理可导致拟南芥叶片中微丝快速解聚, 将细胞生理 

状态从生长发育转向防御 [66]. 肌动蛋白解聚因子(actin 
depolymerizing factor, ADF)通过切断和解聚肌动蛋白 

丝, 在调节细胞骨架动态和免疫信号传递中发挥关键 

作用. 研究发现, SA处理可上调小麦中TaADF7的表 

达 [67], 而JA, SA和脱落酸(ABA)也能诱导TaADF6的转 

录 [53], 说明激素可能通过促进ADF表达来驱动肌动蛋 

白解聚, 进而调控免疫信号传导. 总之, SA和JA与细胞 

骨架存在双向调控关系, 共同构成一个协调防御反应 

的动态循环.  

2.2.2 细胞骨架在GA, ET信号通路中的作用 

GA和ET也是植物免疫反应中的关键调节激素, 
参与植物对病原菌侵染的响应, 并在免疫信号网络中 

发挥重要调控作用 [68]. DELLA蛋白作为GA信号通路 

中的负调控因子, 在缺乏GA的条件下, 通过与前折叠 

蛋白亚基3/5及茉莉酸-ZIM结构域蛋白JAZ互作, 激活 

茉莉酸信号传导途径中的核心转录因子MYC2增强JA 
信号传导, 从而激活JA介导的防御反应 [69]. 而在GA存 

在时, GA介导的DELLA降解会使JAZ与MYC2结合, 
从而拮抗JA途径, 转而增强SA防御反应, 进一步激活 

肌动蛋白解聚因子, 引起微丝解聚, 最终强化SA介导 

的对活体营养型病原菌的抗性 [70]. 同时, Prefoldin 3/5 
在细胞质中形成复合物, 以促进新微管的形成 [70]. 而 

乙烯通过其信号核心组分EIN3直接上调微管稳定蛋 

白WDL5的表达; 被诱导的WDL5能够稳定微管, 并驱 

动其由横向排列转为纵向, 从而抑制细胞伸长, 这一过 

程构成乙烯介导下胚轴“三重反应”的细胞学基础 [71]. 
此外, 乙烯还能通过其信号通路直接转录调控拟南芥 

免疫受体FLS2, 协同增强植物的抗病能力 [72]. 综上表 

明, GA和ET在植物免疫与生长发育之间起着重要的 

作用.  

2.2.3 细胞骨架在信号交叉对话中的作用 

在植物免疫调控网络中, 细胞骨架作为高度动态 

的信号整合中心与执行平台, 在激素信号交叉对话中 

发挥着不可替代的作用. Ge等人 [73]在外源施加ET, JA, 
ABA和SA后48 h内, 棉花肌动蛋白结合蛋白GhVLN4 
的转录水平均发生显著变化, 并将其信号转导至肌动 

蛋白细胞骨架网络, 引发结构重组, 从而参与免疫调 

控. 综上所述, 细胞骨架在植物免疫过程中并非孤立 

结构, 而是作为多种激素信号的交汇点来影响植物 

免疫.  

3 细胞骨架在植物免疫防御反应中的作用 
3.1 细胞骨架在物理防御中的作用 

3.1.1 细胞壁防御增强 

在植物免疫过程中, 细胞壁作为一个由纤维素、 

半纤维素、果胶、木质素等成分构成的高度动态的复 

杂结构网络, 是抵御病原体侵染的关键防御屏障 [74]. 
细胞骨架通过多方面的调控机制, 积极参与细胞壁的 

防御性增强. 细胞骨架参与细胞壁组分的囊泡运输, 
促进半纤维素、果胶多糖及相关蛋白向胞外分泌, 这 

些成分在细胞外空间的精密沉积是构建功能性细胞壁 

结构的基础, 对最终形成功能性的细胞壁网络至关重 

要, 也构成抵御病原菌入侵的第一道防线 [75]. 并且细 

胞骨架在纤维素微纤丝的定向沉积中发挥关键作用. 
纤维素合酶复合体锚定于微管上, 并沿其路径移动合 

成纤维素微纤丝. 微管能够感知机械应力并沿应力方 
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向排列, 从而引导微纤丝有序沉积, 增强细胞壁的机械 

强度, 从而实现细胞壁的加固, 以此增强免疫防御能 

力 [76]. 此外, 细胞骨架也参与调控次生细胞壁的加厚 

过程, 尤其是木质素的沉积, 从而显著增强细胞壁的 

刚性、硬度与抗压强度. 研究表明, 微管结合蛋白通 

过调节微管的动态组装影响次生壁沉积的空间模式. 
当利用微管解聚剂甲基氨草膦(amiprophos methyl, 
APM)破坏微管后, 纤维素和半纤维素的沉积均受到 

干扰, 说明微管不仅调控纤维素排列, 也决定其他细 

胞壁成分的有序沉积 [77], 确保各组分协同形成致密网 

络, 最大化细胞壁的物理防御效能. 综上所述, 细胞骨 

架在细胞壁构建与防御增强过程中具有不可或缺的调 

控作用, 从而提高植物的物理防御能力.  

3.1.2 胞间连丝关闭 

胞间连丝是植物细胞间特有的通道结构, 不仅建 

立了相邻细胞间细胞质与内膜系统的连续性, 还在植 

物先天免疫中发挥关键枢纽作用 [78]. 肌动蛋白细胞骨 

架是调控胞间连丝功能的核心因素, 通常通过限制胞 

间物质运动来调节其通透性 [69]. 这一调控过程由多种 

肌动蛋白相关蛋白精确执行, 例如, Formins和ARP2/3 
复合物已被证实直接定位于胞间连丝 [29,79]. 在植物免 

疫过程中, 胞间连丝表现出双重调控特性: 一方面, 系 

统获得性抗性(SAR)相关信号分子的正常运输依赖于 

图 2 细胞骨架与植物激素信号间的复杂互作网络. 图左侧展示了SA介导的防御机制, 即SA水平升高上调ADF活性, 驱动微 
丝发生大规模解聚以适应免疫需求; 图中部阐述了GA与JA信号的对话逻辑: 核心节点DELLA蛋白在GA含量较低时保持稳定, 
通过激活转录因子MYC2触发JA防御响应; 而当GA诱导DELLA降解后, JAZ与MYC2的结合得以恢复, 在拮抗JA通路的同时激 
活ADF, 导致微丝骨架进一步重构; 图的右上方展示了微丝动力学的反馈调控作用, 即微丝解聚可反向引起SA与JA含量的波 
动, 从而维持免疫稳态. 图右下方则聚焦于ET对微管的调节, 明确了乙烯通过上调微管稳定蛋白WDL5的表达来强化微管结构 
Figure 2 The complex interaction network between the cytoskeleton and plant hormone signaling. The left panel illustrates the SA-mediated defense 
mechanism, wherein elevated SA levels upregulate ADF activity, driving large-scale depolymerization of microfilaments to meet immune demands. 
The central section elaborates the crosstalk logic between GA and JA signaling: the core regulatory node DELLA proteins remain stable under low GA 
conditions, activating the transcription factor MYC2 to trigger JA-dependent defense responses. When GA induces DELLA degradation, the 
interaction between JAZ and MYC2 is restored, which antagonizes the JA pathway while simultaneously activating ADF, leading to further 
remodeling of the microfilament cytoskeleton. The upper right portion highlights the feedback regulatory role of microfilament dynamics, indicating 
that microfilament depolymerization can reciprocally modulate SA and JA levels, thereby maintaining immune homeostasis. Lastly, the lower right 
section focuses on ethylene (ET)-mediated regulation of microtubules, specifying that ethylene enhances microtubule stability by upregulating the 
expression of the microtubule-stabilizing protein WDL5  
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胞间连丝的开放状态 [80]; 另一方面, 病原体侵染往往 

会引发胞间连丝通透性下降, 从而物理性限制病原体 

在细胞间的迁移, 将感染局限化 [81], 这充分体现胞间 

连丝在协调免疫信号传导与物理防御中的核心作用. 
值得一提的是, 胞间连丝的通透性主要受胼胝质沉积 

的调节. 高水平的胼胝质沉积会降低其尺寸排阻极限 

或直接堵塞胞间连丝 [82], 而微管结构的缺陷可能会导 

致受感染植株中胼胝质沉积不足 [61], 进而干扰免疫反 

应的正常开展.  
综合上述细胞壁与胞间连丝的防御机制, 可以总 

结出, 微丝与微管在植物防御反应中承担不同的功能. 
微丝网络为含有防御物质的囊泡提供运输轨道和栓系 

融合位点, 确保它们被精准运送到病原体入侵部位; 并 

且能够招募防御蛋白, 并将其锚定在感染部位, 强化局 

部防御; 此外还可以运输纤维素合成酶复合体CSCs到 

质膜, 对于快速加固细胞壁以阻挡病原体至关重要. 相 

较于微丝, 微管不直接运输囊泡, 但能够引导并约束已 

在质膜上的CSCs的移动方向和路径, 从而调控细胞壁 

纤维的排列模式和沉积位置, 影响细胞壁的机械强度 

和完整性. 还能够和微丝共同参与胼胝质合成酶的转 

运, 加固细胞壁阻挡病原体入侵. 综上所述, 细胞骨架 

通过参与病原感知、调控胞吞作用、构建屏障及介导 

定向运输等多种机制, 在植物抵御病原体入侵过程中 

发挥重要的物理防御作用.  

3.2 化学防御 

在严重的应激胁迫下, 植物细胞会启动程序性细 

胞死亡(programmed cell death, PCD), 以清除受损严 

重的细胞从而保护其他组织 [18]. 超敏反应是ETI的一 

个标志性特征, PTI通常不会引发超敏反应. 肌动蛋白 

细胞骨架的解聚被认为是植物PCD过程中的一个关键 

特征 [83]. 其中, 肌动蛋白解聚因子ADF4在效应子触发 

的免疫过程中对于诱导PCD至关重要. 当ADF4功能缺 

失时, 植物无法启动超敏反应(hypersensitive response, 
HR), 导致其对病原菌更为敏感. 例如, 在AtADF4突变 

体接种Pst DC3000病原菌的实验中, 突变体表现出HR 
缺失和抗病性下降; 而在恢复AtADF4表达后, 其HR反 

应和抗病性也相应恢复 [84]. 此外, 使用肌动蛋白聚合 

抑制剂(如细胞松弛素)能够干扰植物的防御反应, 并 

提高病原菌的穿透效率 [85], 这进一步说明肌动蛋白动 

态变化在植物免疫调控中具有关键作用.  

4 展望 

细胞骨架在植物免疫识别、信号转导及防御反应 

中发挥着关键作用, 具有广阔的研究与应用前景. 随着 

先进单分子成像技术单颗粒追踪(single particle track
ing, SPT)和单分子追踪(single molecule tracking, SMT) 
的广泛应用, 细胞骨架在植物免疫过程中的动态重构 

与功能解析将得到更深入的揭示. 未来研究会构建细 

胞骨架免疫调控网络, 系统阐释细胞骨架如何整合多 

种免疫信号, 并协调相应的免疫输出行为. 在此过程 

中, 特别值得关注的是PTI和ETI两种免疫反应中细胞 

骨架调控的异同, 两者均涉及细胞骨架重组、参与免 

疫信号传导及调控内膜运输, 但所涉及的免疫受体不 

同: PTI主要涉及PRRs(如FLS2, EFR), 而ETI涉及 

NLRs直接或间接识别病原体效应蛋白; 此外, PTI响 

应PAMPs/DAMPs, ETI响应效应蛋白, 且超敏反应作 

为ETI的标志性特征, 在PTI中通常不会引发. 这些差 

异与共性的解析, 将深化对细胞骨架在免疫中组织特 

异性功能的理解.  
面对细胞骨架免疫调控网络的复杂性, 传统生物 

学方法已显乏力. 整合人工智能与多组学数据进行建 

模, 将成为破局的关键: 利用分子模拟等技术干预某 

个节点对整体免疫应答的影响, 极大加速靶点发现. 
在此基础上, 相关研究成果有望转化为作物抗病育种 

与生物技术新策略. 通过AI模型的预测能力, 我们可 

以利用基因编辑技术对作物细胞骨架进行精准调校, 
创制对骨架扰动更敏感或更耐受的作物. 可培育出具 

备快速响应特征的新一代抗病品种, 从而减少对化学 

农药的依赖. 从长远来看, 细胞骨架研究将助力创制 

广谱抗病、稳产高产的新型作物, 为应对气候变化下 

的复杂病害威胁、保障全球粮食安全、推动农业可持 

续发展提供重要理论依据.    
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Cytoskeleton in plant immunity: spatiotemporal dynamics from 
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Plant diseases caused by pathogenic microorganisms pose a persistent threat to global agriculture and ecological security. To counter 
pathogen invasion, plants rely on a multilayered innate immune system composed of PTI and ETI. The cytoskeleton, a highly 
dynamic network of actin filaments and microtubules, not only supports cellular architecture and intracellular trafficking but also 
functions as a central regulatory hub in plant immunity. Recent advances have revealed that cytoskeletal remodeling is rapidly 
triggered upon pathogen perception, integrating key signaling modules including Ca 2+ fluxes, reactive oxygen species production, and 
hormone crosstalk. Moreover, cytoskeletal dynamics precisely regulate immune outputs by modulating endocytosis, plasma 
membrane protein mobility, cell wall reinforcement, plasmodesmata closure, and programmed cell death. In parallel, many pathogen 
effectors directly target cytoskeletal components to disrupt host defense and promote colonization. This review summarizes current 
research on the functions of the cytoskeleton in plant immune recognition, signal integration, and defense execution, with a particular 
focus on elucidating its mechanistic role as a central regulatory hub within the immune network. Furthermore, it outlines potential 
future research directions, including the application of super-resolution live-cell imaging, single-molecule dynamic tracking, and 
integrated multi-omics analyses to decipher the interaction networks between the cytoskeleton and the immune system. The aim is to 
provide novel insights and identify molecular targets for the genetic improvement of crop disease resistance and the design of 
sustainable green control strategies. 

plant immune response, cytoskeleton, pathogen recognition, immune signal transduction, regulation of spatiotemporal 
dynamics 
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