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原生动物纤毛虫皮层细胞骨架的研究进展
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摘要：总结了应用显微和亚显微技术、生化去膜和扫描电镜术、免疫荧光显微术等显示的原生动物纤毛

虫皮层细胞骨架的基本结构，以及皮层细胞骨架结构组分中!)，")和#)微管蛋白、表质蛋白和联结蛋白、

中心蛋白等的功能特征，并分析了未来研究的基本趋势。
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在原生动物纤毛虫中，细胞皮层是与多种

结构成分联系的一种镶嵌式构造，包括表膜、表

膜下纤维系统和其他多种结构，例如：纤毛（或

鞭毛）及其联系的纤维结构、表膜泡、各种脊结

构、表膜下微管结构，还有皮层线粒体和其他有

关细胞器等等。原生动物皮层细胞骨架的研

究，从皮层结构模式及形态发生的描述开始，近

些年来逐渐集中到皮层细胞骨架整体性的结

构、皮层形态发生决定及其在细胞生命活动中

的重要性的探索，目前不仅在显微和亚显微水

平，并在分子水平上已积累了较多的资料。

3 皮层细胞骨架结构

343 早期研究 许多原生动物具有极其复杂

的皮层结构，搞清楚其皮层细胞骨架的形态，对

于深入揭示真核细胞的结构模式具有重要意

义。在皮层细胞骨架的研究中，W3B<7K 等利用

银浸法和透射电镜术的观察结果，构建了双小

核草履虫（;+*+4%<#)4 +)*%,#+）皮层三维结构图

形［%］；5B2L 应用透射电镜术 和 蛋 白 银 染 色 方

法，显示了阔口游仆虫（6)2,(3%& %)*0&3(4)&）的表

膜下微管和施氏腹柱虫（=+&3*(&30,+ &3%#$##）的棘

毛基部骨架，并构建了其棘毛基部骨架的三维

图像［!，-］；X<CF3F<G< 等以透射电镜术的结果为

基础，构建了苔藓织毛虫（>#&3*#<),)& 4)&<(*)4）

一根棘毛基部骨架为单元的三维图形［$］。所述

的这些在显微和亚显微水平的工作，为纤毛虫

皮层细胞骨架的进一步研究奠定了基础。

345 应用生化去膜技术和扫描电镜术显示的

纤毛虫皮层细胞骨架 5B2L 等成功地应用生
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化去膜技术和扫描电镜术相结合的方法显示了



游仆虫表膜下纤维层、口皮层纤维和纤毛器水

平的纤维骨架等立体结构，将纤毛虫皮层细胞

骨架 的 形 态 观 察 从 二 维 水 平 发 展 到 三 维 水

平［!］；"#$$#%&’ 等应用改进的生化去膜技术提取

四膜虫（!"#$%&’(")%）口区纤维骨架，取得了较

理想的结果［(，)］；顾福康等应用 "#$$#%&’ 改进的

生化去膜技术进一步获得了游仆虫腹面皮层口

围带托架、波动膜托架以及额腹横棘毛区表膜

下和背面表膜下纤维层的结构［*］；庞延斌等应

用同样方法获得了镰游仆虫（*+,-.#"/ &%$,%）和

有肋3纤虫（0/,121/3% 3./#%#%）的部分纤毛器骨

架和非纤毛器骨架的局部形态，并描绘了毛基

体托架的模式图［+］。但是，上述的研究仅局限

在少数纤毛虫的皮层某一部位或是某些纤毛器

的局部骨架上，多年来尚无新的进展。

为从细胞局部结构和细胞整体水平深入了

解纤毛虫皮层细胞骨架的立体构型，顾福康等

继续 应 用 改 进 的 生 化 去 膜 方 法 对 镰 游 仆 虫

（*+,-.#"/ &%$,%）腹面皮层细胞骨架做了深入的

观察，详细描述了处于毛基体和毛基体下水平

的口围带、口侧膜、额腹横棘毛骨架，以及口围

带小膜托架、口侧膜托架、额腹横棘毛托架的主

要附属纤维和非纤毛区表膜下皮层骨架的立体

图形，对构建纤毛虫皮层细胞骨架的三维图形，

提供了较详细的和接近纤毛器整体水平的资

料［,-］。所得结果表明，纤毛器托架附属纤维可

能与细胞内各种纤毛器间的联系以及包括纤毛

器运动在内的整个细胞运动的协调有关；朱慧

等进一步显示了小游仆虫（ *+,-.#"/ 4$%31-1/）皮

层细胞骨架中由非纤毛区皮层骨架、纤毛器骨

架及其附属纤维等构成的三维结构网架，其中

各类细胞骨架以纤维为基本成分组成纤维网、

纤维层、纤维束和纤维薄片等不同形态单元。

并据结果认为，游仆虫表面形成区域化结构，可

能与细胞表面各部分的联系及其细胞和环境的

相互作用有关，纤毛器骨架中各个纤毛器的毛

基体复合结构可能对纤毛器托架和骨架附属纤

维等起到微管组织中心的作用［,,］。

!"# 用免疫学方法及荧光显微术显示的纤毛

虫皮层微管骨架 近年来已开始应用直接免疫

荧光标记方法和间接免疫荧光标记等方法显示

纤毛虫微管骨架。.//012# 等利用!3微管蛋白抗

体标记和鞣酸3透射电镜术，在 *+,-.#"/ 5.3%$211
中，显示左侧表膜下纤维被一个复杂的微管系

统增 强 和 副 小 膜 中 存 在 一 个 发 达 的 微 管 网

络［,4］；此后，.//012# 等将已在哺乳动物微管骨

架研究中成功应用的 5678.9 引入到纤毛虫骨

架研究中来，显示了几种纤毛虫的表膜下纤维

系统［,:］。与以往的蛋白银染色方法相比，该方

法步骤简单，操作简便，并且效果良好；梁爱华

等应 用 "3微 管 蛋 白 抗 体 标 记 八 肋 游 仆 虫

（*+,-.#"/ .3#.3%$1)%#+/），结果显示荧光标记出现

在纤毛、棘毛基部，即基体的部位［,;］；田沁等利

用#3，!3微 管 蛋 白 抗 体 标 记 包 囊 游 仆 虫（ * <
")3’/#13+/），其中所有纤毛器包括纤毛杆及其基

体都显示荧光，其腹面可见强荧光标记的口围

带基体和短纤毛杆，被标记的还有位于腹面的

口侧膜和额腹横棘毛和尾棘毛，以及侧面呈点

状排列的背触毛基体［,!］。上述研究，已经开始

将纤毛虫皮层细胞骨架的研究聚焦在微管及其

微管组分的水平。

$ 皮层细胞骨架结构组分

$"! !%，"%微管蛋白 目前在原生动物中已经

发现多种微管蛋白，其中#3，!3微管蛋白构成微

管蛋白异二聚体，是微管的基本成分。但大多

数纤毛虫只含有少量#3，!3微管蛋白的基因，或

其中许多只 有 , 套 编 码#3，!3微 管 蛋 白 的 基

因［,(，,)］；在鞭毛虫中，只有一条编码#3微管蛋白

的基因 .88,，4 条编码!3微管蛋白的基因 =87,
和 =874［,*］。虽然编码微管蛋白的基因少，但

是微管蛋白的种类却很多，例如四膜虫中已经

发现有 ! 种#3微管蛋白和 : 种!3微管蛋白［,+］，

目前已知的微管蛋白翻译后修饰有 > 末端酪

氨酸切除（#3微管蛋白）、乙酰化（#3微管蛋白）、

磷酸化（#3，!3微管蛋白）、谷氨酰化（#3，!3微管

蛋白）、甘氨酰化（#3，!3微管蛋白）［4-］。鞭毛虫

中大多数鞭毛的#3微管蛋白发生乙酰化。利用

经特殊修饰的抗体定位细胞中的#3微管蛋白乙

酰化、谷氨酰化和甘氨酰化的分布，发现鞭毛虫

·!,,·! 期 赵 柳等：原生动物纤毛虫皮层细胞骨架的研究进展



中这 ! 种修饰的定位与草履虫中的相似［"# $ "!］。

!%微管蛋白乙酰化分布最广泛，但在细胞质微

管中不存在；谷氨酰化存在于鞭毛及其基体、纺

锤体和其他细胞质微管；甘氨酰化只存在于纤

毛和纤毛后微管［""，"!］。

!"! !#微管蛋白 "%微管蛋白是细胞内微管组

织中心的主要成分，对微管的集结（&’()*+,-./）有

直接作用，是起始!%，#%微管蛋白异二聚体装配

成微管多聚体所必需的。"%微管蛋白存在于游

仆虫的所有基体，在有些分裂间期及有丝分裂

期小核内以及部分大核内存在。梁爱华利用

012 技术从八肋游仆虫 3&4 中扩增出"%微管

蛋白基因并对其核苷酸序列进行了分析［#5］，并

在八肋游仆虫和厚形游仆虫（! 6 "#$%%&%）中都

发现了 " 条编码"%微管蛋白的基因（"%,’7# 和

"%,’7"）。这 " 条基因都是由 ! 个外显子、" 个

内含子和 " 个末端非编码序列组成，并且都编

码 58" 个氨基酸的多肽。他们有 98:的核苷酸

序列相似，;8:的氨基酸序列相似，其他生物的

"%微管蛋白编码基因也有 8#: $ <":的序列同

源。但是这 " 条基因的序列、密码子、转录起始

位点和 0.)=4 位点都不同，其中"%,’7" 包含 "
组 >?4 密码子，而"%,’7# 没有 >?4 密码子；另

外，"%,’7# 含有 ! 个转录起始位点和 " 个 0.)=4，

而"%,’7" 只 有 # 个 转 录 起 始 位 点 和 # 个

0.)=4［"5］。

!"$ 表质蛋白和联结蛋白 表质（*@-@)+AB）是

原生动物的皮层中又一种独特的结构，对细胞

皮层的模式形成和细胞形状的维持有重要作

用。在四膜虫中，表膜的主要蛋白有 C@-4、C@-D
和 C@-1［"E］，其中 C@-1 分布最广，利用基因敲除

技术，发现其对细胞形状的维持和皮层的发育

有重要作用［"8］。在鞭毛虫中，表质的主要成分

是表质蛋白（*@-@)+AB-/）；在伪小胸虫（’%(&)*+,
"#*-.*#$/）中，表 质 的 主 要 成 分 联 结 蛋 白

（+F,-(’)-/）是一种新发现的骨架蛋白，在细胞皮

层内广泛存在［"9］。利用分子生物学方法亲和

纯化，选出适合的多克隆抗体，用于确认联结蛋

白和表质蛋白抗原决定部位的特征，并发现联

结蛋白和表质蛋白对原生生物细胞膜骨架的组

装都有作用。四膜虫和伪小胸虫的表质连续地

贯穿整个皮层，鞭毛虫的表质则是不连续的，由

网格状纤维联系。游仆虫拥有一层位于质膜下

的连 续 结 构，他 维 持 细 胞 的 形 状 和 硬 度。

G).*,H*) 等发现皮层“表膜泡板”（+)I*.)+F @)+,*A）
的主要成分为!%，#%，"%@)+,*-/A，这 ! 种蛋白具有

联结蛋白的特性，其中含有一段突出的 #" 个氨

基酸串连重复的区域，富含缬氨酸和脯氨酸，另

外还有一段较短的重复区域。每个 @)+,*-/ 序列

的 & 末端都存在一个疏水肽。利用免疫荧光

电镜术，将抗 @)+,*-/ 的抗体作为探针，揭示在形

态发生过程中新的表膜泡板比亲代模糊，在

@)+,* 装配时，@)+,*A 以易溶的形式存在［";］。

!"% 中心蛋白 中心蛋白是普遍存在于生物

体中的钙结合蛋白，这些钙结合蛋白与中心体

或基体紧密连接［"<］。在细胞内，除了作为中心

体的主要成分，与细胞分裂有关外，还与形成细

胞骨架网格结构有关。J*B’)).-A 等研究了中心

蛋白的分布和行为，在魏氏拟伪柱虫（’$#$&#*%-01$
2(,%%(,）中，利用特殊的抗体和一维、二维电泳，

发现 "# K’ 和 "5 K’ 两种中心蛋白。通过免疫

荧光分析，发现这 " 种蛋白在间期细胞和形态

发生中呈现非重叠定位，定位在与口部基体相

连的纤维状网格结构。在形态发生中，"# K’ 中

心蛋白定位于基体，而 "5 K’ 中心蛋白定位于

小根纤维，并与基体紧密连接。在纤毛虫中，不

溶的中心蛋白和类中心蛋白可以装配成多聚

体，构建收缩的细胞骨架网络结构［!L］。

$ 研究展望

在纤毛虫皮层细胞骨架的研究中，目前对

于皮层整体结构和同一纤毛器骨架及不同纤毛

器骨架在不同水平的形态的研究还不多，而且

研究对象也只仅局限在游仆虫等几种纤毛虫，

看来很有必要对更多的纤毛虫的皮层骨架进行

研究分析，为构建整体水平的纤毛虫皮层细胞

骨架的三维图形提供更多的资料。

在纤毛虫细胞周期中，皮层结构都要按照

原有的模式经历一个复制的过程，其中一个重

要特征就是大量的基体要进行复制和组装，但
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是由于基体装配过程极其复杂，并且对于基体

进行提取和生化分析非常困难，目前对调控基

体装配的分子机制还知之甚少。揭示基体组装

的分子机制，对揭示皮层模式在细胞周期中的

复制、重建和调控等问题有重要意义。

随着原生动物纤毛虫中皮层骨架蛋白的不

断发现，利用基因敲除、基因沉默、免疫荧光等

技术，进行结构、功能和细胞定位的研究，从而

更深入地探索皮层分化和皮层模式形式的机

理，是很有必要的。
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书讯

郑光美院士主编的《中国鸟类分类与分布名录》已于 ;99S 年 S 月由科学出版社出版。该书是作者继《世界鸟

类分类与分布名录》后，收入“华夏英才基金学术文库”的又一部巨著，是一部研究中国鸟类分类系统以及种和种下

分类与分布的专著。参考鸟类分类学研究的最新进展，全书共收录中国鸟类 6 HH6 种（; ;O9 种及亚种），隶属于 ;R
目、696 科、R;7 属。书中给出每个种的中文名和英文名，以及种和亚种的拉丁学名、分布区（包括动物地理亚区和省

级行政区）。为便于国际交流，书中亦列出了分布区的英文名。本书还认真核定了中国特有种鸟类，列出 N6 种中

国特有鸟名录。书中附有参考文献以及拉丁学名、英文名和中文名索引，以及中国动物地理区划图和行政区划图，

以便读者检索和查阅。

本书可供从事鸟类学教学、科研以及农业、林业、环境保护、野生动物管理等领域的专业人员使用，也可供大专

院校动物学、生态学、保护生物学等有关专业的师生参考。全书计 OH 万 6 千字，大 6O 开，R;O 页。

周放、周解等著的《十万大山地区野生动物研究与保护》一书已由中国林业出版社出版。十万大山地处北热

带，是我国大陆最南部的近海名山。我国的北热带地区是生物多样性最丰富的地区之一，以往的研究多集中在云

南和海南，而对广西南部动物资源的研究相对缺欠。《十万大山地区野生动物研究与保护》是作者多年研究成果的

总汇，具有丰富翔实的第一手资料，是一部高水平的学术著作。该书对十万大山地区的兽类、鸟类、爬行类、两栖类

和鱼类的资源状况及受威胁和保护状况做了全面介绍，并对以往一些错误的记载加以订正。印支A中国生物区包

括中南半岛和中国的北热带地区，是全球生物多样性研究的热点地区。加强对我国北热带地区，特别是广西的生

物多样性研究是我国科技工作者的重要任务。本书的问世必将推动对该热点地区生物多样性的研究。全书计 ;9
万字，大 6O 开，6RO 页，附彩图 R 版 ;H 幅，并附详细英文摘要。本书可供林业、环境保护、野生动物管理等领域的专

业人员以及动物学、生态学、保护生物学等有关专业的师生参考。
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