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从基因组分析贾第虫的核糖体合成系统
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摘要：为探讨贾第虫细胞核内核糖体合成系统，及与典型的真核生物有何差异，首先，确定在典型真核生
物中参与核糖体合成的 !"’条共有的保守蛋白，然后用这些蛋白搜索贾第虫基因组以调查它们在贾第虫中的直
系同源蛋白的情况，以对贾第虫的核糖体合成系统作一了解。结果表明：贾第虫具有 (’ 条这些蛋白的直系同
源蛋白，包括参与 )*+,甲基化和假尿嘧啶化的蛋白复合体成员，以及存在于 ’%!、-%! 和 #%! 复合体中的蛋
白。贾第虫的核糖体合成系统与典型的真核生物相似，但还有 -% 条蛋白在贾第虫基因组中找不到同源蛋白。
这意味着贾第虫的核糖体合成系统较典型的真核生物简单。贾第虫虽然没有核仁结构，但其核糖体亚基合成的

途径和机制可能与真核细胞相似，参与的成分不同于无核仁结构的原核生物，可能相对简单。
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核仁是真核生物间期细胞核内普遍存在的结

构。电镜下，典型的后生动物（B4<>R9>5）核仁有
三部分：纤维中心（;@A)@88>) 745<4)）、致密纤维组分

（D45:4 ;@A)@88>) 79BE9545<）和颗粒组分（C)>568>)
79BE9545<）（S>)B9FT95:47> 4< >8，"%%%；U65D) 4<
>8，"%%%；V7344) W O97=，!’’’；X454B> W 29884)F
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!"#，$%%%）。这三部分虽然没有被膜所包被，但是
互相结合紧密，形成一个致密的结构。从人的 &"’(
’)细胞和拟南芥细胞中均能分离出完整的核仁，就
证明了这一点（*+,"-."+ "/ )’，0110，0112），而
且在单细胞生物，如从裂殖酵母（ !"#$%&’(""#()
*&+,"-’ .&+/-）和芽殖酵母（ !("" #(*&+,"-’ "-*-)
0$’$(-）细胞中也鉴定（345""- 6 &748，$%%%）出核
仁的这三种组分，表明核仁的这种结构组成在进化

上具有一定的保守性。

核仁是核糖体合成的场所，几乎所有与核糖体

合成相关的持家蛋白（579."8"":;+< :-7/";+）都聚
集在核仁中（="9+< "/ )’，011>）。细菌的核糖体合
成是一个自组装过程，涉及的蛋白少（?;"-5)9.，
$%%$）；而真核生物则要复杂得多，参与的蛋白也
更多，并且需要大量非核糖体蛋白参与（@-7A7+/(
B)4;+" "/ )’，011>）。这些蛋白与转录出的 -B?*前
体，首先形成一个 %1! 核糖核蛋白复合体；然后，
随着 -B?* 的加工，%1! 复合体进而形成 C1! 和
D1! 核糖体前体。D1! 核糖体前体在核仁和细胞质
中成熟，而 C1! 核糖体前体被运到细胞质中成熟。
核糖体产生的过程及参与的相关蛋白在酵母上已有

较 深 入 的 研 究 （ @)/;4) 6 E7’’"-!"#， 0110；
E.45745+"- 6 &9-/，011>）。
贾第虫（1$(*2$(）一度被认为是现存最原始的

真核生物。因为曾以为它还“不具线粒体”等细胞

器，并且在一些分子系统树中，它往往位于真核生

物的最基部。此外，它的“不具核仁结构”也是支

持其原始性的重要特征之一（*,)A，011$）。我们
过去的研究也表明贾第虫是不具核仁结构的（=; "/
)’，$%%F；G"+ 6 =;，$%%H）。这就自然地让人们产
生疑问：贾第虫既然是真核细胞，可又没有核仁，

那么其核糖体合成如何进行？核糖体合成系统有何

特点？与有核仁的典型真核生物又有何异同？最

近，作者在贾第虫上克隆出典型真核细胞中参与

:-"(-B?*加工蛋白的同源基因（3**$），且证明该
基因在贾第虫滋养体中活跃转录，其编码的蛋白的

序列特征与有核仁的真核生物相似（I;+ "/ )’，
0112）。本文旨在从整个基因组的角度对参与贾第
虫核糖体合成的蛋白系统进行调查，以探讨上面提

出的一些问题。

! 材料与方法

! "! 数据收集及处理

根据文献（@-7A7+/(B)4;+" "/ )’，011>），$2>
条参与核糖体合成的蛋白取自芽殖酵母（ ! 4 "-*-)
0$’$(-）基 因 组。该 基 因 组 从 3JK（ 5//:： L L
MMM N #")./<"+7A" N 7-< L）下载。蓝氏贾第虫（1$(*)
2$( 5(+/5$( ）基 因 组 取 自 J"+O)+8（ 5//:： L L
MMM N +4P; N +’A N +;5 N <7! L）（Q4*-/59- "/ )’，0111）。
所有这些基因组整合到本地 O=*3E数据库。O=*3E
0 N1程序下载于 ?ROS（*’/.459’ "/ )’，$%%F）。酵母
基因注释数据库（7-T(<"+"7+/7’7<# N /)P）也下载于
3JK（5//:： L L MMM N #")./<"+7A" N 7-< L）。真核生物
直系同源蛋白数据库 UVJ下载于 ?ROS（E)/9.7! "/
)’，011>）。序列比对用 R’9./)’ I 程序（E57A:.7+
"/ )’，$%%F）。分析数据用到的其他相关程序，如
查询 UVJ数据库、从批量 O=*3E 结果中分离信息
等是作者编制的。

! "# 在真核生物中普遍保守的核糖体合成蛋白的
确定

首先，用 $2> 条酵母蛋白序列号查询 UVJ 数
据库，提取含有这些蛋白的直系同源簇（7-/57’7<
<-79:）；然后，将其中人和拟南芥的直系同源簇提
取出来。最终获得的这些蛋白就是在人、拟南芥和

酵母三者核仁中所共有的保守蛋白。这些蛋白即用

于以下在贾第虫基因组中搜寻同源物。

! "$ 用双向 %&’()方法从贾第虫中确定直系同源
蛋白

运用双向 O=*3E 方法确定贾第虫基因组中参
与核糖体合成的蛋白的直系同源蛋白，其原则如

下：用物种 *的基因组的序列搜索（O=*3E）物种
O的基因组的序列，搜到的最高相似的序列反过来
再 O=*3E物种 * 的基因组（阈值 6 小于 $"(12）。
如果两条序列在这两个 O=*3E 中均是最相似的
（称为“双向 O=*3E最高相似蛋白”），则认为是直
系同源关系（E)/9.7! "/ )’，$%%F）。实际操作中，
如果贾第虫在芽殖酵母基因组中搜到的双向 O=*3E
最高相似蛋白不是起始搜索的酵母的序列，则通过

查询 UVJ 数据库，检查搜到的酵母的这条序列与
搜索贾第虫时用的酵母的序列是否并系同源（:)-)(
’7<）。如果是并系同源，则认为在贾第虫基因组中
仍然有这条蛋白的直系同源物（表 0 中的 33@$ 蛋
白）。对双向 O=*3E最高相似蛋白中一些 6 值高于
$"(12的贾第虫蛋白，进一步用 W3S(O=*3E 搜索方
法确定。

! " * 用 +(,-%&’() 鉴定 ! 值高于 !.-/0 的贾第
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虫蛋白

在双向 !"#$% 搜到的贾第虫蛋白中，有些贾
第虫蛋白 ! 值高于 &’()*，则进一步用位点特异打
分矩阵（+,-./.,0 -+’1.2.1 -1,3.04 56/3.7，8$$9）的
方法，即 8$:(!"#$%，验证这些弱相似序列是由于
序列随机匹配搜到，还是真正的直系同源。首先，

从 ;<=中提取与酵母蛋白是直系同源的其他物种
的序列；然后，用 >?@-/6? A进行序列比对，将比对
后的序列作为 8$:(!"#$%的输入序列去搜索贾第虫
基因组。如果搜到的序列跟 !"#$% 搜到的一样，
并且 ! 值小于 &’()*，这表明在 !"#$%结果中，!
值高于 &’()*是由于用单条序列 !"#$%所致，实际
上在贾第虫基因组中仍存在酵母这条蛋白的直系同

源蛋白。

! 结果与分析

! "# 真核生物中参与核糖体合成的保守蛋白
在 ;<= 数据库，查询 &*B 条芽殖酵母参与核

糖体合成的蛋白。其结果表明，绝大部分蛋白

（&CD条）已归到 ;<= 数据库中，即表明极大多数
芽殖酵母中的这些蛋白在其他物种中均有直系同源

物。没有归到 ;<=数据库的 &&条蛋白可能是只存
在于芽殖酵母基因组的物种特有的蛋白。在这 &CD
条蛋白中，有 &DE条是人、拟南芥和酵母中所共有
的。这些蛋白是真核生物中参与核糖体合成的保守

蛋白。

! "! 贾第虫基因组中参与核糖体合成蛋白的直系
同源物的确定

笔者先用上述 &DE条真核生物普遍保守的酵母
蛋白搜索（!"#$%8）贾第虫基因组 F*GD 条蛋白；
然后，用搜到的贾第虫的蛋白反搜酵母基因组，从

中找出双向 !"#$% 最高相似蛋白。结果在贾第虫
基因组中共搜到 ED 条最高相似蛋白，其中有 H 条
最高 ! 值高于 &’()*，其他均低于此值。这 H条蛋
白有可能是与酵母相应的蛋白，是直系同源，也有

可能是序列随机匹配造成的假阳性。于是笔者用

8$:(!"#$%验证它们，结果搜索到与 !"#$%结果不
一致的 B条蛋白。所以，这 B条蛋白不是相应酵母
蛋白质的同源物。而另外 * 条蛋白则与 !"#$% 结
果一致，并且 ! 值比 !"#$%8 的 ! 值显著降低
（均低于 &’()*）。因此，笔者认为这 * 条与酵母相
应的蛋白是直系同源关系。最终在 &DE 条蛋白中，
共有 HE条在贾第虫基因组中有同源物（对应于 HH

条贾 第 虫 蛋 白，其 中 酵 母 的 IJKB&DL 和
IMK)FFL 两 者 与 贾 第 虫 的 同 一 条 序 列
N##BGHH& O&是直系同源）（表 &）。该表中，笔者
根据 P3,5,0/(K61.0’等将核糖体合成蛋白按其功能
分类的方法同样归为如下 F 类：$0,KQ8-、E)"
+63/.1?’-、83’(C)" +63/.1?’-、83’(F)" +63/.1?’-、83’(
F)" 与 E)" +63/.1?’-，以及 83’(F)" ?6/’ +63/.1?’-。
原核生物和真核生物的 3KQ# 合成后都需要进

行碱基修饰，如假尿嘧啶化和甲基化。一般来说，

这种修饰的作用是稳定 KQ# 结构（<2’0460R，
D))D）。原核生物 3KQ# 修饰由特定的酶催化，而
真核生物是由小核糖核蛋白复合体（-56?? 0@1?’,?63
3.S,0@1?’,+3,/’.0 +63/.1?’-， $0,KQ8-）进 行 催 化
（P3,5,0/(K61.0’ ’/ 6?，D))B）。这种复合体由小核
仁 KQ#（-0,KQ#）和一些特定的核仁蛋白组成，
如 2.S3.??63.0(Q,+&和 Q,+*F等（;.--，D))&；%,??’3(
T’U V ;.--，&EEG）。笔者研究结果表明，在真核生
物的 E个保守 $0,KQ8 蛋白中，贾第虫基因组中存
在 至 少 F 个（ Q<8&、 >!P*、 Q<8*H、 QM8D、
=#K&和 $QW&B），其中 Q<8&、Q<8*H、$QW&B 属
于 S,7> X J -0,KQ8-，而 >!P*、QM8D=#K& 属于
M X#># -0,KQ8-。Q<8& 复合体行使甲基化，而
>!P*复合体行使假尿嘧啶化（;.--，D))&；%,??’3(
T’U V ;.--，&EEG）。这表明，这两种真核生物普遍
存在的 3KQ# 加工修饰机制在贾第虫中也可能存
在。

真核生物 3KQ# 前体一般是 C*" 3KQ#（酵母
是 B*"） （$1Y’33’3 ’/ 6?，&EFB；%36+560 ’/ 6?，
&EG*；WR’5 V L630’3，&EGD）。该 3KQ# 前体与许
多蛋白结合成核糖核蛋白复合体，沉降系数是 E)"
左右。笔者发现，P3,5,0/(K61.0’ ’/ 6?（D))B）归
纳出的组成 E)" 复合体的 *D种蛋白中，有 CB条蛋
白至少在人和拟南芥中是共有的、保守的。在贾第

虫基因组中，笔者则找到了 DH 个相应的直系同源
蛋白。这些蛋白包括 J364,0 ’/ 6?（D))D）已提取出
来的 9++&)和 W/+系列蛋白。这些大量直系同源蛋
白的存在表明，在贾第虫中可能存在与其他真核生

物类似的 E)" 复合体。
E)" 核糖核蛋白复合体在核仁内经加工形成

C)" 和 F)" 核糖体亚基前体。C)" 前体复合体即被
运输到细胞质，进行最后的加工组装；而 F)" 核糖
复合体前体继续在细胞核中成熟（P3,5,0/(K61.0’
’/ 6?，D))B）。在&)条C) "前体加工蛋白中，至少

FHC 动 物 学 研 究 DF卷



表 ! 参与酵母核糖体合成的蛋白在贾第虫基因组中的同源蛋白情况
"#$ % ! &’()*+*,- *. /0#-( ’1$*-*2#+ $1*,030-1- 4’*(013- 13 !"#$%"# ,03*20

开放阅读框

!"#
基因

$%&%
功能

#’&()*+&
接受号

,((%--*+& &+ .

/&+"01-
2345678 0!16 9"0, :+;*<*(=)*+& >,,75?57 @6
24"6AB8 CD#B 9"0, :+;*<*(=)*+& >,,EA7?F @6
2!"E65C 0!1BG 9"0, :+;*<*(=)*+& >,,EG7B5 @6
234F5G8 0H1F 9"0, :+;*<*(=)*+& >,,7FI?6 @6
2H"5GIC $,"6 9"0, :+;*<*(=)*+& >,,7F7FB @6
2>45F?8 /0J6E &’(K%=9 :"0, -LK*(*&M，N*= -LK*(%+-+:% >,,76F6A @6
I5! L=9)*(K%-
21"66FC O"36 EB! L9*:=9P )9=&-(9*L) L9+(%--*&M >,,7F6G7 @6
2445668 /!#6 9"0, :+;*<*(=)*+& >,,75BGG @6
2C"5BAC 181F %-)=QK*-R:%&) +< (%KK L+K=9*)P（-%&-’ /=((R=9+:P(%-） >,,76I55 @6
24"6FI8 3S1F L9+(%--*&M +< F5! L9%T9"0, >,,EG6AF @6
2O"5IE8 JU16B L9+(%--*&M +< F5! L9%T9"0, >,,EIEAI @6
24"FFFC JU16E L9+(%--*&M +< F5! L9%T9"0, >,,755E5 @6
2H"5?BC ""1E EB! L9*:=9P )9=&-(9*L) L9+(%--*&M >,,75G7? @6
2$46A68 "!V6 EB! L9*:=9P )9=&-(9*L) L9+(%--*&M >,,EI76F @6
2O"FFIC ""1B 9"0, L9+(%--*&M >,,EG6G5 @6
2>"5GFC JU1A L9+(%--*&M +< F5! L9%T9"0, >,,7?E7? @6
24"75IC JU1F6 L9+(%--*&M +< F5! L9%T9"0, >,,7F6?F @6
2W465IC JU165 L9+(%--*&M +< F5! L9%T9"0, >,,7FEFF @6
214F6AC DO/6 9"0, L9+(%--*&M >,,7FG77 @6
2046EF8 V">EE Q*+K+M*(=KTL9+(%-- ’&X&+Y& >,,EG565 @6
23"EF7C JU17 L9+(%--*&M +< F5! L9%T9"0, >,,EIBA7 @6
2W45?IC JU16G L9+(%--*&M +< F5! L9%T9"0, >,,7F65? @6
23467GC 0!167 L9+(%--*&M +< F5! L9%T9"0, >,,EAG6? @6
21"677C 0!C7 L9+(%--*&M +< F5! L9%T9"0, >,,EIBIE @6
2$"67B8 >01F 9"0, L9+(%--*&M >,,7F?7G @6
23"77IC JU1? L9+(%--*&M +< F5! L9%T9"0, >,,EG6FA @6
204E5GC V"S6 9*Q+-+:% Q*+M%&%-*- >,,7F676 @6
2W"55F8 O1165 9"0, :+;*<*(=)*+& >,,EIB7F @6
2045AB8 SO17 9"0, :+;*<*(=)*+& >,,EGBI6 @6
2C45BIC V""6 9"0, L9+(%--*&M >,,755B6 @6
24"6G?8 >O$6 L9+(%--*&M +< F5! L9%T9"0, >,,75FA5 @6
2V45IIC JU166 L9+(%--*&M +< F5! L9%T9"0, >,,7FBFG @6
2C45E6C ""1A EB! L9*:=9P )9=&-(9*L) L9+(%--*&M >,,EIAEF @6
2H"67G8 SO1E 9"0, :+;*<*(=)*+& >,,75I77 @6
19%T75! L=9)*(K%-
2D45B?8 1UCE 19+)%*&，=:*&+ =(*; ;%LR+-LR+9PK=)*+& >,,EI6B? @6
214F??8 3SO6 9"0, :+;*<*(=)*+& >,,EGF55 @6
2345?58 U/"6 9"0, L9+(%--*&M >,,EIE7? @6
204F5A8 "S!F L9+(%--*&M +< F5! L9%T9"0, >,,75?GI @6
2!"66IC "S!6 L9+(%--*&M +< F5! L9%T9"0, >,,EG5BE @6
2!"5B?C 0!D6 ’Q*Z’*)*&T;%L%&;%&) L9+)%*& (=)=Q+K*-: >,,EIAGI @6
2!"67BC 10!6 9"0, L9+(%--*&M >,,EIEA? @6
2D"F7AC >016 9"0, L9+(%--*&M >,,EA5BI @6
19%T?5! L=9)*(K%-
2V45F6C O,V66 9*Q+-+:=K K=9M% -’Q’&*) Q*+M%&%-*- >,,EI5GI @6
2O"6E6C ""D6 9*Q+-+:% Q*+M%&%-*- >,,75BFI @6
2!"FAF8 2UO6 9*Q+-+:=K K=9M% -’Q’&*) Q*+M%&%-*- >,,E?GE? @6

（续下表）
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（接上表）

开放阅读框

!"#
基因

$%&%
功能

#’&()*+&
接受号

,((%--*+& &+ .

/012345 06742 38! 9:*;<:= ):<&-(:*9) 9:+(%--*&> ?,,@4AB2 C4
/1122A5 0"D4 38! 9:*;<:= ):<&-(:*9) 9:+(%--*&> ?,,3E43E C4
/1"FEBG 067H 38! 9:*;<:= ):<&-(:*9) 9:+(%--*&> ?,,@B3H@ C4
/6"4@F5 I,J8 :"K, 9:+(%--*&> ?,,@4H2F C4
/J"2F@G 067E 38! 9:*;<:= ):<&-(:*9) 9:+(%--*&> ?,,@FB82 C4
/K14AFG L7L3 :*M+-+;<N N<:>% -’M’&*) <--%;MN= <&O ;<*&)%&<&(% ?,,@FF38 C4
/I"2@HG ?"64 :"K, 9:+(%--*&> ?,,3E@BB C4
/J122H5 I"P@ :"K, 9:+(%--*&> ?,,@F2HB C4
/Q12825 IP"@ 38! 9:*;<:= ):<&-(:*9) 9:+(%--*&> ?,,3BE82 C4
/G128@5 D764 9:+(%--*&> +R FE! 9:%S:"K, ?,,3A@@8 C4
/K12B45 K!7F :"K, 9:+(%--*&> ?,,3BEBH C4
/712H35 K!$4 :*M+-+;%S&’(N%’- %T9+:) ?,,3EH8E C4
/1"22H5 "17F@ :*M+-+;<N N<:>% -’M’&*) M*+>%&%-*- ?,,@2A33 C4
/!"FH@5 ""D4 :"K, 9:+(%--*&> ?,,3EEA8 C4
/1"42BG I0K4 :"K, 9:+(%--*&> ?,,3EA84 C4
/0"2B25 I,JF4 :*M+-+;<N N<:>% -’M’&*) <--%;MN= <&O ;<*&)%&<&(% ?,,@F@FA C4
/!"2@AG ",P4 38! 9:*;<:= ):<&-(:*9) 9:+(%--*&> ?,,@F@@3 C4
/0"@HBG 7U#B M*+N+>*(<NS9:+(%-- ’&V&+W& ?,,@4BAF C4
/$"F@8G D0,4 <()*& (=)+-V%N%)+& +:><&*X<)*+& <&O M*+>%&%-*- ?,,3BH@H C4
/$"FEBG "KYE2 0K, :%9N*(<)*+& ?,,@44@A C4
/!"F2B5 K!GF :*M+-+;%S&’(N%’- %T9+:) ?,,@4BE8 C4
/K"283G K!$F :*M+-+;% <--%;MN= ?,,@2HH@ C4
/$"4235 K!7E 9:+(%--*&> +R F2! 9:%S:"K, ?,,3E@EF C4
/?"22B5 KU$4 :"K, 9:+(%--*&> ?,,3E48A C4
/Y"2AA5 "7#4 :*M+-+;<N N<:>% -’M’&*) <--%;MN= <&O ;<*&)%&<&(% ?,,@FFF3 C4
/0"34F5 DD#F :*M+-+;<N N<:>% -’M’&*) <--%;MN= <&O ;<*&)%&<&(% ?,,3EAA4 C4
/Y"2BB5 DD#4 :*M+-+;<N N<:>% -’M’&*) <--%;MN= <&O ;<*&)%&<&(% ?,,3EAA4 C4
/!12EEG 6"Z4 :*M+-+;<N N<:>% -’M’&*) <--%;MN= <&O ;<*&)%&<&(% ?,,3AEAE C4
/J"2A4G "7#F :*M+-+;<N N<:>% -’M’&*) <--%;MN= <&O ;<*&)%&<&(% ?,,@2FAB C4
/0"2A35 ""7A :"K, 9:+(%--*&> ?,,3A3H3 C4
/,12F8G I,J4B :*M+-+;<N N<:>% -’M’&*) M*+>%&%-*- ?,,3H3HA C4
/J14EF5 ?67F :"K, 9:+(%--*&> ?,,3A338 C4
/?"4FBG KD,F :*M+-+;<N N<:>% -’M’&*) M*+>%&%-*- ?,,@2@EA C4
/K122FG "17E :*M+-+;<N N<:>% -’M’&*) M*+>%&%-*- ?,,@28B3 C4
/7"24BG PL#B :*M+-+;<N N<:>% -’M’&*) M*+>%&%-*- ?,,3BBE3 C4
/1"2E@G 6U0F2 M’O -*)% -%N%()*+& ?,,3ABF8 C4
/71F445 KL7E :"K, 9:+(%--*&> ?,,3H28F C4
/K1442G K!748 :*M+-+;<N N<:>% -’M’&*) M*+>%&%-*- ?,,@FAAF C4
7:%SB2! <&O H2! 9<:)*(N%-
/1"4HB5 7574 M*+N+>*(<NS9:+(%-- ’&V&+W& ?,,3EFBB C4
/I"FH2G Y,D4 M*+N+>*(<NS9:+(%-- ’&V&+W& ?,,3AEE@ C4
7:%SB2! N<)% 9<:)*(N%-
/G"2EFG M*+N+>*(<NS9:+(%-- ’&V&+W& ?,,@44EA C4
/$12HH5 1D$4 -9+:’N<)*+&（-%&-’ D<(([<:+;=(%-） ?,,3A4B2 C4
/Y"4E25 KI03 :*M+-+;<N N<:>% -’M’&*) <--%;MN= <&O ;<*&)%&<&(% ?,,3AAAB C4
/6"FBE5 "?L4 M’O >:+W)[ ?,,3H3FE C4
!"#：酵母蛋白的开放阅读框名字；$%&%：酵母基因名字；#’&()*+&：酵母蛋白的功能描述；,((%--*+& &+ .：贾第虫蛋白序列
接受号。

!"#：+9%& :%<O*&> R:<;%- &<;%- +R =%<-) 9:+)%*&-；$%&%：=%<-) >%&% &<;%-；#’&()*+&：R’&()*+& O%-(:*9)*+&- +R )[% (+::%-9+&O*&>
9:+)%*&-；,((%--*+& &+ .：" # $%&’$(% 9:+)%*& <((%--*+& &’;M%: .

有 A条在贾第虫基因组中被找到。参与核糖体合成
的蛋白，其大部分只在特定阶段行使功能，只有极

少数蛋白在核糖体合成的各个阶段的核糖体复合体

中行使功能，如 ?&94 是组成 H2! 核糖核蛋白复合
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体的蛋白之一，当 !"! 核糖核蛋白复合体分为 #"!
和 $"! 核糖核蛋白复合体前体后，%&’( 继续在
#"! 中发挥功能（)*+&,- ./ +0，1""1）。2-3( 是一
个不存在于 !"! 核糖核蛋白复合体中，只存在于
#"! 核糖核蛋白复合体中的蛋白（4+56&/+-&. ./ +0，
(!!#）。核糖体合成存在一个时空顺序（起始于核
仁而终止于细胞质），各个阶段都有特定的蛋白参

与。笔者的研究结果表明，在贾第虫中存在 %&’(
和 2-3( 的直系同源蛋白（分别是 %7789":!;( 和
%778<1"";(），这提示贾第虫也可能存在类似的核
糖体亚基的加工途径。

相对于 #"! 核糖体，$"! 核糖体的成熟需要更
多的蛋白，因为成熟 $"! 核糖体相对于成熟的 #"!
核糖体中含有更多的 *=>7（1<!、: ;<! 和 :!）。
笔者发现在酵母中有 $$ 条在真核生物中普遍保守
的蛋白参与 $"! 核糖体的产生，其中 $条蛋白也存
在于 !"! 核糖核蛋白复合体中，而另 $" 条特定存
在于 $"! 核糖核蛋白复合体中。笔者在贾第虫基因
组中找到了 #9 条 $"! 核糖体合成蛋白的直系同源
蛋白。在这些蛋白中包括很多在酵母中行使重要功

能的蛋白，如 ?@5(（可能是一个在 $"! 核糖核蛋白
复合体前体的早期行使功能的蛋白）（A+/-B+ ./ +0，
1""1；C.D&.* E F+@.*G+， 1""1）、>6G1 和 >HG(
（两者是参与 $"! 核糖核蛋白前体晚期加工 *=>7，
产生成熟的 1:! 和 :! *=>7的蛋白）（F+@@0.* ./ +0，
1""(；?+I.+&H ./ +0，1""(；?+I.+&H ./ +0，1""8）。
贾第虫也含有这些重要功能的蛋白及其他大部分在

典型真核生物参与 $"! 核糖体亚基加工蛋白。这些
事实表明，贾第虫的 $"! 核糖体亚基的加工生成途
径也可能与典型真核生物的类似。

! "# 贾第虫特有的核糖体合成相关蛋白
在真核生物普遍存在的参与核糖体合成的 (1!

条蛋白中，有 #" 条在贾第虫基因组中找不到直系
同源蛋白。笔者用 (1! 条蛋白及 <! 条在贾第虫中
已搜到的蛋白，按其功能分布比较后发现，这些未

找到同源物的蛋白分布于各种功能类别的蛋白中

（图 (）。这表明，虽然贾第虫具有真核生物核仁的
参与核糖体合成的各种功能类别的蛋白，但有些功

能类别的蛋白在种类数量上要少一些。

# 讨 论

笔者用已知的 (1!条在酵母、拟南芥和人中所
共有的参与核糖体合成的蛋白，用双向F47?J及

图 ( 贾第虫与酵母参与核糖体合成蛋白的功能
类别分布比较

A-G K ( L63’+*-@6& 65 ,-@/*-MH/-6& 65 /D. *-M6@63.
M-6G.&.@-@ ’*6/.-&@ "#$%&#$ +&, N.+@/

O?PQF47?J的方法对贾第虫基因组进行搜索的结果
表明，在贾第虫中至少存在 <! 条这些蛋白的直系
同源物。这些蛋白中，包括在真核生物中特有的行

使 *=>7甲基化和假尿嘧啶化的蛋白复合体成员，
以及 !"! 复合体、#"! 和 $"! 亚基中的加工修饰成
分。另外，在贾第虫中发现的这些直系同源物，虽

然数量上比典型的真核生物要少，但它们在上述

(1!条所承担的各种类别的功能中都有分布，即它
们承担了 (1!条蛋白所承担的各种类别的功能。所
有这些提示：贾第虫虽然没有核仁结构，但其核糖

体亚基的合成加工途径或机制可能与典型真核细胞

的相似，而不同于原核生物的情形。

但同时值得注意的是：在上述 (1! 条蛋白中，
虽然约 9"R的蛋白在贾第虫中有直系同源物，但是
还有约 8"R的蛋白（#" 条）在贾第虫基因组中并
未有直系同源物。以上这些事实表明，可能存在如

下情况：（(）贾第虫还处在很低等的进化地位，其
核糖体合成系统相对于高等真核细胞的简单，参与

的蛋白质较少，但每一步都已经有蛋白来承担，只

是蛋白的种类数量较少。以前的研究也发现类似的

情况，如贾第虫的其他一些组分，相对于典型的真

核生物要简单些，如参与膜泡运输的 ?N&/+S-& 家
族，定位在 )60G- 体上的相关蛋白等（2+BT@ E
2660-//0.， 1""1； 4+&G56*, ./ +0， 1""1； U+*/- E
V.D0，1""8）；（1）虽然贾第虫具有了典型真核细
胞的大多数核糖体合成蛋白，但还有一些是贾第虫

所特有的或与其他生物分异很大的核糖体合成蛋

白，但在本研究中未能找到，还有待于以后去鉴定

这样的特有成分；（8）由于贾第虫是营寄生生活
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的，其核糖体合成系统因寄生而发生了“退化”。

寄生生活可能主要引起与之相适应的一些退化，而

是否引起核仁或其核糖体合成系统这些真核细胞最

基本的结构和功能活动的退化，还缺乏直接的证

据。笔者近来的研究表明，贾第虫核糖体合成系统

的相对简单似乎与寄生退化并无关系（待发表）。

总之，我们的研究结果表明，贾第虫虽然没有

核仁结构，但其核糖体亚基合成的途径和机制可能

与典型真核细胞的相似，且相对简单，又不同于无

核仁结构的原核生物。

致谢：在本研究中利用了美国!""#$ %"&’海洋
研究所 (")*+领导的贾第虫基因组测序小组所提供
的基因组数据库（,--.： / / )0"# 102& 1 ’#3 / .’4& / $*-’ /
)*54#*567？.5)’ 8 *+-4"）；本实验室孙隽同学在文稿
修改中提供了帮助，一并致以谢意。
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勘 误

本刊 +@@8年第 +F卷第 +期第 6(*页题目“生长激素 0!"#在蓝太阳鱼垂体外组织中的表达分布”下
方：

原署名作者为“曹运长6，文红波6，李文笙+，林浩然+”，更正为“曹运长6，+，李文笙6，叶 卫’，林

浩然6，"”（"通讯作者）；

原署名单位为“6 & 南华大学 生命科学与技术学院，湖南 衡阳 *+6@@6；+ & 中山大学水生经济动物
研究所，广东省水生经济动物繁育重点实验室 广东 广州 86@+(8”，更正为“6 & 中山大学 水生经济动物
研究所，广东省水生经济动物良种繁育重点实验室，广东 广州 86@+(8；+ & 南华大学 生命科学与技术学
院 湖南 衡阳 *+6@@6；’ & 广东省番禺国家级罗非鱼良种场”。

+@@8年第 +F卷第 *期第 **F页：
题目“中国西南部明纹花鼠三个亚种的分化”下方原署名作者为“李 松6，+，冯 庆6，杨君兴，王

应祥6，"”，更正为“李 松6，+，冯 庆6，杨君兴6，王应祥6，"”；

英文题目下方原署名作者为“SZ H;1O6，+，RC"[ Y91O6，T#"[ %=1DV91O，I#"[ T91ODV9.1O6，"”，更正为
“SZ H;1O6，+，RC"[ Y91O6，T#"[ %=1DV91O6，I#"[ T91ODV9.1O6，"”；
中文摘要第 8行倒数第 8个字“西”，更正为“南”。

第 +F卷封底目次页倒数第 +行“《动物学研究》+@@F年征订启事⋯⋯（*++）”，更正为“《动物学研
究》+@@F年征订启事⋯⋯（*+U）”。

（本刊编辑部）
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