
书书书

应用昆虫学报 !"#$%&%’()*$+,(-.//,#%0 1$2(3(,(45!"#$%!&#"’#$$()* +$(*),-./$$#01’1*23,4556,"#*& +$%&%0"#$%0"#&

!!!!!!
!

!!!!!!
!

"

""

"

科技前沿

器官成形素调控果蝇翅芽细胞形貌的研究进展
刘素宁!王 丹!沈!杰##

"中国农业大学昆虫学系!北京!$##$*%#

摘!要!果蝇翅芽是研究细胞形貌发生的模式系统% 在果蝇翅芽的发育过程中!器官成形素由浓度高的区域"成

形素表达细胞#向浓度低的区域"接收细胞#移动!形成动态的浓度梯度% 器官成形素信号通路的激活调控翅芽细

胞的形貌发生&存活&生长和分化% 目前已鉴定的在翅芽细胞表达的器官成形素包括 789:8;<:"7; #!

-8=>?86@>?A8:4="-??#和 B46:A855"B:#% 结合国际最新研究进展!本文综述了 % 种器官成形素在翅芽细胞形貌发

生过程中的重要作用!讨论了细胞形貌发生的分子机制%

关键词!器官成形素! 细胞形貌发生! 果蝇! 翅芽
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##通讯作者!KGN>4A$3485;86Y=>F,89F,=6

收稿日期$"#$%G#*G#"!接受日期$"#$%G#*G$#

!!$* 世纪 ’# 年代!C8T45B<A?8M@在其著名的
(法国国旗)模型中提出器官成形素"N<M?;<:86#

的概念!并描述了器官成形素是如何将器官组织
细分 为 表 达 不 同 靶 标 基 因 的 区 域 "B<A?8M@!
$*’*#% 器官成形素是指一类特殊的信号分子!它
们由器官发育的组织者细胞合成并分泌出来!运
输到接收细胞中!在器官上形成连续的浓度梯度!

调控细胞的存活&生长&命运分化和形貌发生% 在
无脊椎动物和脊椎动物中相继发现了多种器官成
形素!它们在不同物种中高度保守!对器官的正常
发育和构造形成具有重要的控制作用 "SM45=<8
%2+,7! "##$’ Q;86 >69 E=;48M! "##$’ JFM9<6 >69

S<FM4AA<@! "##$’张徐波等!"#$##%

:;果蝇翅芽的隔间划分与器官成形素
!! 近年来!随着双翅目黑腹果蝇 6*(&(/"#,+

3%,+$(4+&2%*全基因组测序的不断完善!基因功能
研究不断深入!果蝇已经成为生命科学研究中的
重要模式动物之一"刘素宁和沈杰! "#$$#% 果蝇
成虫的飞行翅是由幼虫体内的翅芽发育而来% 翅
芽是一个研究细胞命运分化&细胞增殖&细胞形貌
发生等基本生物学机理的热点模型 "张徐波等!
"#$##% 果蝇翅芽呈囊状结构!由两层对立的细胞
层组成$围肢膜" ?8M4?<94>A8?4@;8A4FN!ZK#和翅芽
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盘 " 945=?M<?8M! -Z# "IF8MV>=;! $*%’’ Q<;86!
$**%#!最初仅由 &# 个左右细胞组成!到幼虫期结
束时!发育到大约 &# ### 个左右细胞 "J>M=4>G
S8AA49< >69 U8MM4>N! $*1$’ U>9;>R>6 >69
E=;68498MN>6! $*11#% 整个发育阶段!翅芽经历
了复杂的形貌改变过程% 幼虫 $ 龄到 " 龄早期!
翅芽所有的细胞都是立方体!随后 -Z细胞开始拉
长成柱状细胞!ZK中间区域细胞开始变短成鳞片

状细胞!边缘地带的细胞仍保持立方体!鳞片状细
胞与边缘立方体细胞一起称为围肢膜% 从 % 龄早
期开始!-Z细胞层特定区域细胞由顶端处缩短&
内陷形成沟!将细胞层细分为背板区" 6<@FN#&铰
链区";46:8#和翅囊区 " ?<F=;#% 到 % 龄末期!幼
虫期的翅芽形貌发生完成"图 $$I[Q#!随后进入
蛹期变态发育"J>M=4>GS8AA49<! $*1&#%

图 :;果蝇翅芽在幼虫期的形貌发生过程及 < 种器官成形素表达模式
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#@($#%%3)-(&11#$-%)+1"#,)$(")*#-%

$ 龄"I#& " 龄"S#&和 % 龄"Q#幼虫的翅芽形貌示意图% 铰链2背板沟 72HO<A9’背隔间的铰链内部沟!-

727O<A9’背隔间的翅囊2铰链沟!-S27O<A9’腹隔间的翅囊2铰链沟!\S27O<A9’腹隔间的铰链内部沟 \

727O<A9% 每个龄期左上图为 ]GP轴平面!右上图为 PGW轴平面!下图为 ]GW轴平面% -,% 种器官成形素在
% 龄翅芽的表达模式%
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!!进入蛹期后!翅囊区沿前2后隔间边界折叠!

随后鳞片状细胞在翅芽与幼虫表皮连接处发生降
解!大部分鳞片状细胞被降解!一小部分融于幼虫
表皮!翅囊区细胞开始缩短并延展!然后外翻到幼
虫表皮外!待蛹壳脱去后!变为成虫的翅 "图 " #
"Z>5@<MGZ>M83>%2+,7! "##(’IA9>W%2+,7! "#$# #%

在这个过程中!先是 6(*&(,8*(&&"6(8#基因通过激
活基质金属蛋白酶 " 表达!降解细胞外基质!促进
翅囊区沟的发展和翅芽折叠为双层结构 " EF4
%2+,7! "#$"#% 然后!LF6 HG@8MN46>Â 46>58"LH_#

信号途径促进 ZK细胞层的降解和与体表融合!从
而促进翅芽由体内向体外的外翻过程 "I:685

%2+,7! $***’ Z>5@<MGZ>M83>%2+,7! "##(#% 翅囊区
部分细胞会转化为翅脉细胞!-??&KJX‘&H<@=; 信
号通路综合调节了翅脉细胞命运转化" E<@4AA<5>69
-8Q8A45! "##&#!这些翅脉细胞会有进一步的细胞
形貌改变!这一细胞形貌改变过程是 KJX‘信号
调节 KG=>9;8M46 表达所调节的 ".+_88O8%2+,7!
"##1#%

翅芽发育的早期!选择者基因"58A8=@<M:868#

通过赋予细胞不同的亲和性把翅芽组织划分为若
干隔间!隔间与隔间相邻的边界称为隔间边界
"=<N?>M@N86@V<F69>MP#% 隔间边界细胞作为组织
者"<M:>64W8M#通过分泌信号分子"器官成形素#来
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图 A;果蝇蛹期翅芽的变态过程
=3*>A;?#1&,)$(")%3%)+1"#!"#$#%&(’) (/(&043-* 3,&*3-&023%’

I,果蝇 % 龄幼虫翅芽平面示意图% 横虚线表示背2腹隔间边界!纵虚线表示前2后隔间边界’S,果蝇 % 龄

幼虫翅芽纵切面示意图% Q,进入蛹期后!翅囊区细胞沿背腹隔间边界折叠’-,鳞片状细胞从翅芽与虫体

表皮连接处开始降解!一部分融于虫体表皮’K,翅囊区彻底外翻出虫体外%
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促进细胞的存活和增殖!控制细胞的分化和命运!
以及确保正确的细胞形貌发生% 果蝇翅芽发育过
程中主要形成两种隔间边界!前2后 ">6@8M4<M2
?<5@8M4<M!I2Z#隔间边界和背2腹 " 9<M5>A2R86@M>A!
-2\#隔间边界% 前2后隔间边界从翅芽发育开始
就一直存在!它的位置由 (选择者)基因 %$4*+#,%0
"%$#决定 "U<M>@>>69 C>TM86=8! $*1&’ _<M6V8M:
%2+,7! $*)&#% %$ 只在后隔间细胞中表达!它编码
的转录因子指导了器官成形素 7; 的合成!并抑制
后隔间细胞对 7; 的响应"图 $$-# "a>V>@>%2+,,!
$**"’ c8==>%2+,7! $**&#% 7; 是一种短距离信
号分子!它可以向前隔间单向传递!形成浓度梯
度!只有靠近前后隔间边界的细胞才能接收 7; 信
号分 子! 从 而 打 开 7; 信 号 通 路 "a>V>@>>69
_<M6V8M:! $**(’ a<MM<3>%2+,7! "##&#% 这些接收
7; 信号的细胞位于翅芽中心区域!它们会表达
7; 的靶标基因,,,另外一种器官成形素 -??!使
得这些细胞成为翅芽的(组织者) "图 $$-#% -??
是一种长距离信号分子!属于 aJXG!大家族
"Z>9:8@@%2+,7! $*)1#% -?? 信号分子从组织者细
胞向两侧双向运输!在翅芽上形成连续的浓度梯
度!指导靶标基因区域化表达!区域化地调控翅芽

的生长!促进细胞存活!确保正确的细胞形貌!控
制图示形成 "C8=F4@%2+,7! $**’’ H8AA86 %2+,7!
$**’’ E;86 >69 ->;N>66! "##&’ c;>6:%2+,7!
"#$%#%

背2腹隔间边界形成于 " 龄期!使翅芽进一步
划分 "J>M=4>GS8AA49<%2+,7! $*1% #% 选择者基因
+/2%*()&"+/#在背隔间表达!决定背隔间细胞的命
运!并为背2腹隔间边界提供位置信息!而腹隔间
则不表达 I? "-4>WGS863FN8>>69 Q<;86! $**%’
B4AA4>N5%2+,7! $**%’ SA>4M%2+,7! $**(#% 背2腹
隔间边界细胞通过两种 H<@=;"H#配基复杂的交
互反 应 "-4>WGS863FN8>>69 Q<;86! $**&’ _4N
%2+,7! $**&’ 98Q8A45%2+,7! $**’’ -<;8M@P%2+,7!
$**’#!激活 H信号!从而激活第 % 种器官成形素
B:在背2腹隔间边界细胞内表达% 在幼虫 " 龄中
期!B:最先在前隔间与腹隔间重叠的呈楔形的一
小团细胞中表达"BF >69 Q<;86! "##"#% 随后在
" 龄末期!背腹隔间边界细胞被 H信号激活而表
达 B:"B4AA4>N5%2+,7! $**%#% 在 % 龄早期!第 $
个 B:表达环在远端铰链区" 945@>A;46:8#形成!称
为 B:内环"图 $$-#% 在 % 龄晚期!B:第 " 个表
达环在近端铰链区"?M<]4N>A;46:8#形成!称为 B:
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外环"图 $$-# "S>̂8M! $*))#% 背2腹隔间边界细
胞表达并向外分泌 B:!长距离传递!形成连续的
B:浓度梯度!控制靶标基因的表达"c8==>%2+,,!
$**’#%

A;< 种器官成形素相关的信号通路

器官成形素作用于细胞后!通过信号通路激
活其下游不同的靶标基因!从而调节翅芽细胞的
生命活动% 下面分别介绍 7;&-?? 和 B:这 % 种
器官成形素引起的信号通路%

7; 信号通路$后隔间细胞合成并分泌 7; 蛋
白!随后 7; 向前隔间运输% 靠近前2后隔间边界
的细胞上含有 7; 受体 Z>@=;89 "Z@=# "Q;86 >69
E@MF;A! $**’#% 7; 与其受体的结合阻止了 Z@=对
EN<<@;8689" EN<# 的 抑制作用 "IA=89<%2+,7!
$**’#!从而激活 EN<% 被激活的 EN<能阻止下游
由 Q<5@>AG"&XF589&EF??M855<M<OXF589 等组成的多
蛋白复合体降解转录因子QFV4@F546@8MMF?@F5"Q4#!
使 Q4保持转录激活态!从而进入细胞核促进下游
靶标基因的转录"ZM8>@%2+,,! $**#’ ZM8>@! $**"’
E=;T>M@W%2+,,! $**&’ E455<6 %2+,,! $**1#% 无法
接收到 7; 信号分子的细胞!多蛋白复合体则促进
Q4由 $&& ^F 的转录激活态降解为约 1& ^F 的 Q41&
转录抑制态!从而抑制下游基因的转录"IW>GSA>6=
%2+,7! $**1#"图 %$I#%

-?? 信号通路$0//是 7; 信号通路的靶标基
因之一!在一个条带状的前隔间边界细胞中表达%
-?? 蛋白与受体 âR和 ZF6@结合后磷酸化 âR
"‘FV8M@8%2+,7! $**&#!磷酸化的 âR又将U<@;8M5
>:>465@9??"U>9#磷酸化为激活态的 ?U>9!接着
?U>9 和 U898>形成复合体进入细胞核中 "J><
%2+,7! "##& #!从而沉默转录抑制因子 9*#$:%*
"9*:# "B46@8M>69 Q>N?V8AA! "##(#!引起 -?? 靶
标基因如 (/2(3(2(*9,#$0"(39#&&/+,2"&+,#等的脱
抑制!而在相应的区域表达"98AIA>N<‘<9M4:F8W%2
+,,! "##(’ 98Q8A45>69 S>MM4<! "##*#% 当 -?? 信
号分子不存在时!转录抑制因子 SM̂则抑制靶标
基因的表达 "U46>N4%2+,7! $*** #% 0+)4"2%*&
+4+#$&20//"0+0#作为 -?? 的靶标基因之一!同时
也是 U>9 的抑制因子!负反馈调控 -?? 信号活力
"a5F684WFN4%2+,,! $**1#"图 %$S#%

B:信号通路$当 B:不存在时!细胞内由 cT%
" E48:OM489 %2+,,! $**" #& I]46 "B4AA8M@%2+,7!

$***#和 IZQ"I;N89 %2+,7! "##"#组成的蛋白复
合体促进 IMN"IV8MA8%2+,7! $**1#的降解!无法
激活 B:信号通路"Q>94:>6 >69 HF558! $**1#% 当
B:存在时!B:与由 XW" 和 IMM<T组成的受体复
合体 结 合! 从 而 激 活 -45;8R8AA89% 激 活 态 的
-45;8R8AA89 会下调 cT% 的活力!从而抑制 cT%2
I]462IZQ蛋白复合体的活力!使 IMN脱离其限
制!并在细胞质聚集!最后!IMN进入细胞核!与
9aQX形成复合体!参与 B:靶标基因的转录激活
"SMF668M%2+,7! $**1’ R>6 98B8@8M46:%2+,7!
$**1#"图 %$Q#%

<;器官成形素的信号传导调控翅芽
细胞的形貌发生

<B:;C"对翅芽细胞形貌发生的影响
果蝇幼虫翅芽是一个由两层细胞 "-Z和 ZK

细胞层#组成的囊状结构% -Z细胞最终拉长形成
柱状细胞!ZK细胞中间区域变短成鳞片状% 最新
研究显示!7; 通路参与了 ZK细胞层的细胞形貌
发生% "" 基因发生突变!应该发育成鳞片状细胞
的立方体细胞将不能转换成鳞片状细胞’有趣的
是!"" 功能的丧失!并不影响柱状细胞的形貌发生
"U=QAFM8>69 E=;FV4:8M! "##&#% "" 功能丧失的
同时过量表达其下游靶标 -??!可以挽救鳞片状
细胞不能形成的缺陷% 因此!7; 信号的激活促进
了幼虫翅芽鳞片状细胞层的形貌发生 "U=QAFM8
>69 E=;FV4:8M! "##&#% 也有研究报道 "" 基因在
果蝇胚胎上调节细胞形貌的发生 "C>M586 %2+,7!
"##%! "##)’ UFA46>M4>69 7>=̂8M! "##*#!表明 7;
信号通路参与多种组织器官的细胞形貌发生%

<BA;D((对翅芽细胞形貌发生的影响
-?? 信号通路也参与调节围肢膜 ZK细胞层

的转化% 研究发现!在 ZK细胞层通过 DV]GJ>A(
驱动过量表达抑制因子 ->9 来抑制 -?? 信号传
导!ZK细胞保持立方体!不再转变为鳞片状细胞!
前2后隔间边界也不再向前隔间移动!这说明 -??
信号传导对鳞片状细胞的形貌发生和前2后边界
的移动非常重要"U=QAFM8>69 E=;FV4:8M! "##&#%
同时还发现!过量表达 ->9 柱状细胞层出现异常
折叠!表明 ZK层和 -Z细胞层不是两个完全独立
的发育系统!它们之间有着一定程度的联系!都受
到 -?? 信 号 的 调 控 " U=QAFM8>69 E=;FV4:8M!
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图 <;< 种器官成形素相关的信号通路
=3*><;E3*-&03-* (&1"4&9%)+C"! D((&-2F*

I,7; 信号通路’S,-?? 信号通路’Q,B:信号通

路% 左图为信号通路未打开时的信号传递过程!

右图为信号通路被激活时的信号传递过程%

I,7; 54:6>A46:?>@;T>P’ S,-?? 54:6>A46:?>@;T>P’

Q,B:54:6>A46:?>@;T>P,/6 8>=; ?>68A! @;8A8O@45

@;8F6>=@4R>@89 54:6>A46:?>@;T>P>69 @;8M4:;@45@;8

>=@4R>@89 54:6>A46:?>@;T>P,

"##&#%
-?? 信号通过调节细胞骨架影响柱状细胞形

貌% 研究表明!丧失 -?? 信号的细胞会发生细胞
凋亡!而制造 -?? 受体 2:;和凋亡促进因子 9+&:%2
"9&:!编码 QGLF66G@8MN46>A_46>58蛋白#的双突变
克隆!能够在丧失 -?? 信号的同时抑制细胞凋亡!

这些克隆细胞会进行细胞骨架的重新排列!双突
变克隆细胞由顶端处缩短内陷!最终被排挤出翅
囊区"图 (#"J4V5<6 >69 Z8MM4N<6! "##&’ E;86 >69
->;N>66! "##&#% 在柱状细胞层!由立方体向柱
状转换的过程中!如果 -?? 信号通路活性得到增

强!细胞的顶端到底端的高度会增加!细胞会通过
增强细胞顶端 ‘;<$ 和 UP<546 //的活力使这种转
换提前% 而 -?? 信号通路活性的降低或丧失将造
成细胞高度变短!说明 -?? 信号通路可以通过调
节 ‘;<$GUP<546 //途 径 来 调 节 细 胞 的 高 度
"B49N>66 >69 ->;N>66! "##*>#%

图 G;克隆细胞丧失 D((信号活力

后被挤出细胞层
=3*>G;H@1$/%3)-)+’0)-&0’#00%0&’I)+D((

%3*-&03-* +$),1"#43-* 23%’#(31"#03&

I,果蝇翅芽平面示意图!箭头所指为 -?? 信号活

力突变克隆细胞群’S,翅芽横切面示意图% 克隆

细胞丧失 -?? 信号活力后!先细胞变短!最后被挤

出细胞层%

I,94>:M>N<O@;86*(&(/"#,+ T46:945=46 @;4M9 465@>M

46 @;8]GPR48T,a;8>MM<T4694=>@85>=A<68A<55<O

-?? 54:6>A46:’ S,=A<6>A=8AA5A<55<O-?? 54:6>A46:

>M85;<M@8689 >69 8R86@F>AAP8]@MF989 OM<N@;8T46:

945=8?4@;8A4>,

!!细胞形貌改变时!如果细胞高度缩短但不被
排出细胞层!就会形成细胞凹陷% -?? 的靶基因
(/2(3(2(*<9,#$0"(39#丧失功能后!在翅囊区前2后
隔间边界细胞会缩短内陷!从而形成一条明显的
深沟"E;86 %2+,7! "##)#% .NV 以一种对称的浓
度梯度形式分布在前2后隔间边界的两侧!其浓度
梯度的破坏将导致上皮细胞细胞骨架的重新组
织!细胞收缩至基底膜% .NV 在翅芽上的梯度分
布可以确保正确的细胞形貌发生!被认为是通过
调控细胞表面发布的一种细胞亲和性分子而实现
的"E;86 %2+,7! "#$##% -?? 的另一靶标基因 &+,
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被抑 制 或 过 量表达 均会引起额外沟的形 成
"JM4898M%2+,,! "##*’ .M:>645@>>69 -8Q8A45!
"#$%#% 这些研究说明 -?? 的靶标基因介导了
-?? 信号传导对细胞形貌发生的控制作用%

<B<;F* 对翅芽细胞形貌发生的影响
B:信号通路在胚胎中对细胞形貌的作用已

有研究"C>M586 %2+,7! "##%!"##)#!随后人们开始
探索它在翅芽中的作用% B:信号通路的转录因
子 IMN具有双重作用!一种是作为转录因子!当
B:信号激活时!IMN进入细胞核与 aQX相互反应
激活 靶 标 基 因’ 另 外 一 种 是 在 黏 着 联 接 处
">9;8M8653F6=@4<6!IL#起到联接上皮钙粘蛋白"KG
=>9;8M46#与肌动蛋白">=@46#细胞骨架的桥梁作用
"H8A5<6 >69 HF558! "##(#% KG=>9;8M46 由 &"(24)$
"&"4#基因编码!是一种同嗜性粘着蛋白!促进上
皮细胞的完整性 "JFNV468M! "##& #% KG=>9;8M46
表达量的变化有助于细胞分选 "->;N>66 >69
S>5A8M! "###’ X<@P>69 E@846V8M:! "##&#% 同时 KG
=>9;8M46 也是细胞形貌发生所必需的!&"4 变异会
造成柱状细胞正常形貌的丢失 "a8?>55%2+,7!
$**’#%

% 龄晚期幼虫翅囊区 B:信号与柱状细胞顶
端到底端的高度有关% 翅囊细胞从 " 龄末期开始
由立方体向柱状细胞转变% 在整个背隔间过量表
达 B:蛋白或者表达 IMNE$#增强 B:信号传导!到
% 龄早期时!背隔间细胞比腹隔间野生型细胞高!

说明 B:信号的增强在幼虫早期发育中能够有效
的促 进 细 胞 的 拉 高 " B49N>66 >69 ->;N>66!
"##*V#% IMM<T是 B:的受体之一!制造 +**(=突
变体同时表达抑制细胞凋亡的 Z%& 蛋白的克隆细
胞!发现这些丧失 B:信号传导的克隆细胞顶端处
发生凹陷!部分细胞会从柱状细胞层排除出去!其
他的则定位到柱状细胞层底端% 在 +**(=突变细
胞中表达稳定态的 IMNE$#使 B:活力持续激活!突
变细胞恢复正常高度!这表明幼虫 % 龄晚期时 B:
信号在保持翅囊区细胞高度拉高的作用是必需的
"B49N>66 >69 ->;N>66! "##*V#% 而在铰链区和
鳞片状细胞上的 IMNE$#克隆细胞同样会发生顶端
凹陷!说明在 B:信号传导弱的区域增强信号传导
也会造成细胞的凹陷% 而且在翅囊区!这些突变
细胞具有细胞自主性!它们不会影响周围野生型
细胞的形貌"B49N>66 >69 ->;N>66! "##*V#% 与

+**(=突变克隆细胞类似!B:途径中其它组分的
突变也会使细胞层发生凹陷% B:通路指导 &"4
基因在翅芽上的表达!&"4 基因的突变或过量表达
均会造成细胞顶端凹陷!有一些突变细胞会从底
端挤 出 " a8?>55%2+,7! $**’’ L>45T>A%2+,7!
"##’#% 在背隔间区域或整个翅囊区下调 KG
=>9;8M46 的表达!这些区域的细胞从顶端到底端的
高度比对照细胞短!说明 KG=>9;8M46 起到了保持细
胞高度的作用 "B49N>66 >69 ->;N>66! "##*V#%
>%&2#4#+,";4#作为 B:信号通路的靶基因!是翅囊
区特化和生长所必需的"Q<F5<%2+,7! $**&#!许多
研究显示 ;4 介导了由 B:信号通路引起的细胞形
貌发生!它可以引起 8+//#$4 /*(2%#$ !" 8/+ #的表
达!从而调节肌动蛋白的富集来调节细胞形貌
"L>6<9P>69 aM845N>6! "##’#% 其突变克隆细胞会
在翅囊区造成细胞的顶端凹陷!过量表达 \:的克
隆细胞在翅囊区并无明显变化!而在铰链区发生
顶端凹陷!这些结果说明 \:在 \:表达区域的抑
制或在非 \:表达区域的激活均会造成细胞形貌
的改变 "S>86>GC<?8W>69 J>M=4>GS8AA49<! "##’’
B49N>66 >69 ->;N>66! "##*V#% 同样在背隔间
下调 \:的量!背隔间细胞比对照细胞短’相反!在
早期发育中过量表达 \:可以有效的促进细胞的
拉长!说明 \:是保持细胞正常长度所必需的
"B49N>66 >69 ->;N>66! "##*V#% 抑制 B:信号
所造成的细胞形貌的变化可以通过表达 \:部分
恢复!说明 \:是 B:信号调节细胞形貌发生的一
个 重 要 的 调 节 者 " B49N>66 >69 ->;N>66!
"##*V#%

B:信号通路也可以通过调节细胞骨架来调
控细 胞 形 貌 发 生% .0%$(3+2()&/(,5/(&#&8(,#
".?!#是 B:信号通路下游中一个复合物的组分
之一% 在果蝇中有两种 .?!基因$.?!@ 和 .?!A%
在没有 B:信号的情况下同时突变这两种基因!将
会完全激活 B:信号通路% .?!基因同时突变的
克隆细胞绝大部分具有光滑的边界!细胞顶端压
缩和凹陷!并伴有 IMN的聚集 "‘<V8M@5%2+,,!
"#$"#% 在 .?!基因都突变的同时表达抑制态的
aQX-H来抑制 B:信号通路!可以阻止细胞顶端凹
陷!说明 B:信号对细胞的形貌改变具有重要的作
用% .?!基因突变所引起的细胞压缩和凹陷可以
通过丧失 UP<546 //或 ‘;<$ 的活性来挽救!说明
B:信号通路可以通过调节 ‘;<$GUP<546 //途径来
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调节细胞形貌"c4NN8MN>6 %2+,7! "#$##%

G;展望

在果蝇翅芽发育过程中!器官成形素不仅调
控着细胞形貌发生!还调控了翅芽细胞的分化&增
殖&生长等生物学过程% 7;&-?? 和 B:% 种器官
成形素及其所调控的信号通路在这些过程中既相
互独立!又有着千丝万缕的联系% 例如 -?? 信号
通路是 7; 信号通路的下游’B:信号通路与 -??
信号通路有一些共同的组分 "a;84586 %2+,7!
"##1’ d>6:%2+,7! "#$%#!如 ;4 是 B:和 -?? 的
共同靶基因!其缺失或异位表达均会造成细胞形
貌的改变 "B49N>66 >69 ->;N>66! "##*V#% 总
之!这 % 条信号通路控制着翅芽上大量基因的表
达!这些靶基因对细胞形貌的改变具有重要的作
用!但是许多机理至今还不清楚% % 条信号通路所
调控的细胞形貌发生过程以及三者之间的关系!
将成为未来研究器官成形素如何调控细胞形貌发
生的热点之一% 这些信号通路及其靶标基因通过
哪些介导因子控制细胞骨架形貌的- 后续问题和
机理有待于在组学水平上去深入研究%
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