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原生动物的细胞骨架蛋白及其功能组件

钱雨张莹顾福康*

(华东师范大学生命科学学院，上海 200062 )

摘要 目前在原生动物中发现了许多新的细胞骨架蛋白 ，如中心元蛋白、副鞭毛杆蛋白等。

深入研究发现，原生动物的细胞骨架在细胞的模式形成，细胞核的遗传中也具有重要作用 。 从功

能组件角度着眼研究细胞骨架的功能，将有助于了解细胞骨架的进化机制 。

关键词 原生动物:细胞骨架蛋白:功能组件

细胞骨架是指真核细胞中的蛋白质纤维网架体

系， 一般认为它是由微丝、微管、中间纤维构成 。

但事实上在原生动物中又找到了许多其他种类的细

胞骨架组分 ， 如中心元蛋白 (centrin) 、副鞭毛杆

(paraflagellar rod)蛋白等， 由此扩大了人们对细胞骨

架的认识。 随着对细胞骨架的深入研究，发现从细

胞分裂中各种细胞器以及细胞核的变化，到具有分

化能力的、 动态的细胞骨架自身的遗传，许多细胞

的生命活动及细胞功能都与细胞骨架密切相关。因

此，对细胞骨架的深入认识将有助于在整体上理解

细胞结构和功能的关系。 同时，近年来提出的"功

能组件"的概念也有助于我们了解细胞各个部分是

如何相互配合， 共同作用而产生一个复杂的系统

的， 并且，它为研究这个系统的功能和它本身的进

化机制提供了一个新的视角。

1 细胞骨架蛋白

1.1 中心元蛋白

在许多原生动物中，细胞表面都能抵抗由环境

和特殊细胞器如运动器官和口器结构而产生的拉

力 。 它有复杂精细的表膜下骨架以及各种不同的附

属结构来固定鞭毛或纤毛系统的毛基体。 因此有可

能发现新的细胞骨架蛋白，而这在后生动物中是比

较困难的。自从 Salisbury 等川在绿藻鞭毛基部发现

"中心元"蛋白后 ， 在真核生物中又陆续发现了一

系列中心元蛋白， 并且克隆到了相应基因。纤毛虫

四膜虫(Tetrahymena)中的中心元蛋白基因和草履虫

(Paramecium)中的不同，草履虫有 3 个编码基因[匀，

而四膜虫中只有一个编码基因[3] 。 四膜虫中的中心

元蛋白是一类钙调蛋白 ， 它的分子量为 19.4 kDa， 有

167 个氨基酸，包括 4 个 EF- 手型亚单元，和其他

原生动物的中心元蛋白有 80% 以上的同源性。四膜

虫中的其他钙调蛋白， 如 TCBP23 、 TCBP25 等都

和其中心元蛋白有高度同源性[飞研究发现，当细胞

内 Ca2+ 浓度大于1O-7 M 时 ， 四膜虫的运动停止，并

且纤毛拍击形式有所变化。 通过抗体定位发现中心

元蛋白沿纤毛轴丝分布， 并且与四膜虫的内动力蛋

白臂(inner arrn dynein , IAD)相连， 因此很可能 Ca2+

直接作用于中心元蛋白的与 IAD 相连的区域， 引起

IAD 的变化从而调节细胞的运动[3] 。

在研究纤毛虫拟尾柱虫(ParaurostyLa)时，通过

超微结构分析和免疫荧光实验 ， 发现中心元蛋白和

毛基体的结构模式有交叠I坷，其主要功能是在毛基

体之间作为连接蛋白 。 因此推测中心元蛋白可能在

毛基体周围帮助细胞形成可收缩的细胞骨架网络。

有证据表明，中心元蛋白只有与其他蛋白质相

结合才能装配成牵引丝， 因此中心元蛋白总是和高

分子量蛋白质联系在一起 ， 一定程度上加强了细胞

内的收缩网络[2.6] 。 近来对中心元蛋白的研究中又发

现了牵引丝蛋白(spasmi时 ， 它属于 EF- 手型蛋白家

族，也是一种钙调蛋 白 ， 在等电点、分子量等方

面与中心元蛋白有很多类似的 生化特征[ 7 ]。

Salisbury 等[8]发现了 Sfil 蛋白，它是中心元的组分

之一，与中心元蛋白结合成复合物，在中心粒的形

成及改变中心体结构方面有着重要作用。

随着对牵引丝蛋白以及其他毛基体相关蛋白的

深入了解发现，这类钙调蛋白有一个保守氨基酸序

列，这个序列的突变能导致蛋白质结合 Ca2+ 的能力

下降甚至丧失[9] 。另外它们的活性还与 Ca2+ 的浓度

相关，其主要功能是参与细胞内信号传递， 细胞分
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化， 生长调节以及其他一些生命活动过程。因此，

对中心元蛋白的进一步研究可能有助于对中心元蛋

白和 EF- 手型蛋白的进化关系有深入了解。

1.2 画IJ鞭毛杆蛋白

目前只在动基体类鞭毛虫和腰鞭毛虫中发现有

副鞭毛杆(PFR)这种特殊的结构。近年来对副鞭毛

杆的形态结构，以及它的生化性质的研究显示，

PFR 含有一系列不同分子量的蛋白质成分 [10] 。在布

氏锥虫(Trypanosoma brucei)中， PFR包括 PFR-A 和

PFR-C 两个主要的蛋白质亚单元，而在利什曼虫

(Leishmania)中 PFR 则含有 PFR-2 和 PFR-l [1 1] 。目

前对利什曼虫的副鞭毛杆蛋白研究发现 ， 其蛋白质

亚单元 PFR-l 和 PFR-2 有 60% 的序列完全相同 [ 1 0] 。

通过剔除 PFR-l 和 PFR-2 基因构建锥虫突变

体，研究这两个亚单元的功能时发现，剔除 PFR-

2 基因后，细胞鞭毛的波动形式有很大变化，运动

速度也降低: 剔除 PFR-l 基因或者两者都剔除，也

可看到类似现象。 结果表明， PFR 结构中蛋白质组

分的完整性对于细胞的正常运动是必需的 [ 1 2]0 Bstin 

等[ 1 3]也观察到， 利用 RNA 干涉技术使 PFR-A 基因

沉默后，细胞便失去运动能力， PFR-C 在细胞中无

法正确定位 。

布氏锥虫的鞭毛不仅通过毛基体与细胞相连，

还有一部分直接与细胞膜相连，形成"鞭毛接触带

(FAZ)"，构成细胞骨架 - 胞膜区域[14] 。在此区域

中，鞭毛膜与细胞质膜并列靠近，细胞膜也因此在

细胞运动时呈现"波动膜 " 状。除了 PFR 系列蛋

白质以外，还发现有许多蛋白质与细胞 FAZ 有关，

如 GP72 、 FLA 1 [15-17] 、 trypanin[18] 。 这些蛋白质对

于维持正常的细胞运动是非常关键的，对它们的具

体功能尚不清楚 。

1.3 微管蛋白

纤毛虫细胞分裂时，细胞骨架对于细胞核的分

裂和大核的定位也是必不可少的 。 Kenta 等[19]利用

免疫荧光技术在四膜虫中首次观察到大核中微管结

构的存在。在大核分裂早期核内有较短的微管随机

排列，随后再以放射状有规律地排列。在大核延长

期，核内微管又转变成平行排列。在胞质中，微

管则连接着大核与皮层。 因此推测微管对染色质的

分割、大核收缩及大核在皮层内的定位都有作用。

除了核的遗传外，微管在皮层的形态发生等方

面都有作用 。 而在细胞不同的生命活动过程中，其

中的微管在数量、长度、空间构型及微管结合蛋白

(MAP)的种类上都是不相同的[20] 。 微管的多样化可

能是由不同的微管蛋白 ，不同的 MAP，或其两者

共同作用产生。 特别是 MAP，它只与特定微管结
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合，可能是赋予微管以特定功能的决定因子[21] 。

微管蛋白的多样性可能由不同基因表达产生，

也可能由翻译后修饰产生。在大多数鞭毛类和纤毛

类原生动物中，只有极少数基因编码 α ， 自 微管蛋

白[川。目前在嗜热四膜虫(Tetrahymena thermophila) 

中只发现一个 α- 微管蛋白基因，即 Aπ1 [23] 。 β 微

管蛋白通常由 BTUl 和 BTU2 编码，但产物是相同

的多肤[22] 。虽然编码微管蛋白的基因很少，但同种

类型的微管蛋白则很多，例如在四膜虫中就分离出

5 种 α· 微管蛋白和 3 种 β 微管蛋白 [2飞因此翻译后

修饰是微管蛋白多样化的主要原因 。 通过基因剔除

及抗体分析研究原生动物微管蛋白的翻译后修饰发

现，其修饰形式有 C 末端的乙酌化、磷酸化、谷

氨酌化及甘氨酌化等多种形式[2536]，并且甘氨酸和

谷氨酸多聚链的长度是决定微管蛋白产生结构差异

的决定因子。微管的形态发生不仅与一种翻译后修

饰有关，也可能是一种以上翻译后修饰共同作用的
结果[26 ， 27] 。

2 细胞骨架的功能组件
有学者认为 :细胞是一个系统，它的功能不

能简单归因于细胞的一个部分: 基因组是这个系统

的成分，但细胞并非全部基因产物的集合[26] 。随

后，有人根据一个独立的具有生物学功能的单元只

能归因于一个个体分子这个事实，提出了"功能组

件"(functional modules) 的概念[28]，认为"功能独

立于其他组件的独立实体 "， "由许多相互作用的

组件组成"。 例如在细胞骨架蛋白中 ， 可以定义一

个装配轴突的模板为一个功能组件 。 若一个蛋白质

的功能关系到几个功能组件， 涉及到不同功能，那

么这个蛋白质的任何变异都会导致严重后果。 微管

蛋白是微管、纺锤体等许多结构的成分，与核分

裂、细胞胞内运输等许多生命活动过程息息相关，

因此微管蛋白变异会使细胞受到巨大影响甚至致命

伤害。但事实上微管蛋白极少变异，它的系统发生

与 rRNA 系统发生树重叠[明。而另一个骨架蛋白成

分中间纤维(lF) ，它的主要功能可能是确保细胞耐

受机械压力l30] ，中间纤维很少和胞质蛋白有特异的

相互作用，相对于微管蛋白，它所涉及的功能组件

较少 。

功能组件间的有机联系是更高水平的细胞结构

成分[28]。例如，鞭毛轴丝在毛基体上的生长依赖于

基体的成熟和整个细胞的活动，细胞的纤毛运动是

由全部纤毛的协同作用产生 ， 细胞分裂过程中的纺

锤体依赖于微管的稳定性等。

纤毛虫的形态是由毛基体及其相关结构的形成
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模式决定的， 这些结构在口的形态发生和细胞骨架

动态变化过程中经历了动力学的变化。 纤毛虫形态

发生的关键在于毛基体的复制机制，对位于毛基体

附近的中心元蛋白 以及各类微管蛋白的研究将有助

于我们深入了解这个过程(3 J J 。 而从功能组件角度出

发研究毛基体及其动力学变化，可以对纤毛虫细胞

模式形成有一个更开阔的视野，并产生新的思路 。

3 展望
随着分子生物学及其研究技术的发展，在原生

动物中还会发现更多不同的功能组件及新的蛋白

质，从而进一步了解功能组件的功能，以及功能组

件间的作用关系 。

在寄生原生动物中 ， 如传染瞌睡病的布氏锥

虫， 在宿主体内的运动对其感染过程起很重要的作

用，例如 PFR 突变体的鞭毛波动频率的降低，以

及鞭毛稳定性的减少都可影响寄生虫感染宿主。 因

此研究 PFR 及其相关蛋白质将使人们更深入了解这

类原生动物的细胞动力学， 从而对于治疗寄生性疾

病设计更加有效的手段 。

原生动物的细胞骨架形成模式乃至细胞形成模

式， 在不同种系中都不相同，如何在纷杂的模式中

找到一般规律?有人认为初期复制开始的信号可能

为 Ca2+ 在细胞中的波浪型传递(32J 。 在草履虫中，原

生质膜下具有膜间隔，用以储存 C沪， Ca2+ 在这些

隔室中的流动模型表明纤毛虫可以产生Ca2+波[33]; 但

是，细胞表膜下骨架成分是如何分析 Ca2+ 信号的?

相关研究显示，纤毛虫表膜下细胞骨架并非一个静

止的网络，它在细胞周期中发生连续的动态变化过

程。 由于在单源类群中找到了相近的骨架结构，有

研究者认为 ， 当一种细胞骨架形成模式产生后，细

胞就为这一模式所限制，而这些限制因素与细胞新

综述.

结构的形成相关，称为"结构遗传 "( 3 4J或"导向

性装配 "(35 J 。 若从"功能组件"的角度看待细胞

骨架，有助于对细胞骨架有整体的认识，而不局限

于某个具体的结构，从而帮助人们更深入了解细胞

模式形成的机制，这对研究细胞骨架的分子进化也

提供了一个新的视角 。
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Abstract Recently many kinds of new proteins of cytoskeleton in protozoa are founded, such as 

paraf1agellar rod protein components and centrin. With the further researches of the cytoskeleton, it has illustrated 

that it is essential to the formation of the cell pattern and inheritance of the nucleus. To study the modules will 

expand our perspectives to understand the cytoskeleton, even cellular biology, in the light of evolution. 
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