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摘要：昆虫通过肌肉系统进行各项生命活动，副肌球蛋白（Paramyosin）是昆虫肌肉的重要组成蛋白质，

是粗肌丝的主要结构成分之一，能够调节昆虫肌肉的主动张力，并且蛋白质磷酸化与肌肉的组织和功能密

切相关。本文从副肌球蛋白的基因特征、蛋白质结构以及部分功能等方面展开综述，着重介绍该蛋白质基

因的表达与调控和对昆虫肌肉组织的影响，并对昆虫副肌球蛋白未来的研究方向进行了展望。
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Abstract: Insects perform diverse life activities through their muscle systems. Paramyosin serves

as an important structural protein component within insect muscles and is a major constituent of

thick myofilaments. It regulates the active tension of insect muscles, and its protein

phosphorylation is closely associated with muscle tissue structure and function. This paper

reviews the gene characteristics, protein structure, and specific functions of paramyosin, with an

emphasis on the expression and regulation of the paramyosin gene and its impact on insect muscle

tissue. Future research directions for paramyosin in insects have been also discussed.
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动物做出积极、主动的运动来应对环境变化，进行觅食，躲避天敌以及延续种族。绝大

部分动物都会进行肌肉运动，这种运动由神经支配，利用体内 ATP提供能量，通过肌细胞
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中粗肌丝（Thick filament）和细肌丝（Thin filament）的相对滑动，致使肌肉产生收缩来实

现（张子慧，2003）。动物的类群各异，其肌肉的运动方式也呈现出多元化。虽然脊椎动物

和无脊椎动物拥有共同祖先，大多数脊椎动物的肌肉基因和蛋白质都有无脊椎动物的同源物

（Hooper and Thuma，2005），两者的肌肉也具有很多基本的相似之处，但无脊椎动物肌肉

与脊椎动物相比仍有较大差异，例如，无脊椎动物通常具有多样性的肌肉特异性蛋白质亚型

（Lowy et al.，1964；Baylies and Michelson，2001；Li et al.，2021）。副肌球蛋白就是无脊

椎动物独有的一种肌肉组成蛋白，目前未在脊椎动物中发现（Cervera et al.，2006；Yang et al.，

2022）。副肌球蛋白通常存在于各种无脊椎动物物种中，包括节肢动物、软体动物和扁形动

物等（Gobert et al.，1997；Zhang et al.，2020；Rastegarpouyani et al.，2024）。Bear在研究

肌肉的小角 X射线衍射时发现了副肌球蛋白（Bear，1945）。同年 Hall利用电子显微镜观

察某些软体动物的肌原纤维（Myofibril），结果与 Bear的小角衍射数据一致，交叉验证了

副肌球蛋白的存在（Hall et al.，1945）。软体动物中的副肌球蛋白与节肢动物中的副肌球蛋

白在结构、性质和功能等方面具有相同的特点（Yu et al.，2020；Rastegarpouyani et al.，2024）。

节肢动物门的昆虫纲是动物界中物种数量最多的类群，主要靠 3对足和 2对翅膀进行运动。

1967年 Ikemoto 等人首次报道了节肢动物中存在副肌球蛋白（Ikemoto and Kawaguti，1967），

随后在黑腹果蝇 Drosophila melanogaster、东亚飞蝗 Locusta migratoria 和家蝇 Musca

domestica等昆虫中展开研究，并且取得了重要进展（Beinbrech et al.，1985；Royuela et al.，

1996）。

副肌球蛋白是昆虫肌肉粗肌丝的主要结构成分，具有 28个氨基酸残基重复序列的带电

中心，这些电荷中心电性相反、交替排列，和肌球蛋白（Myosin）相互作用，共同堆积形

成粗肌丝（Vinós et al.，1991；Hoppe and Waterston，2000）。昆虫的生命活动与其肌肉的

正常形态紧密相关，副肌球蛋白在其中发挥了重要作用。副肌球蛋白不仅能够影响昆虫肌肉

粗肌丝的尺寸，还调节肌肉形态的正常发育，这对于昆虫觅食、避敌和繁殖等生命活动都具

有重要意义。然而，目前对无脊椎动物副肌球蛋白的研究较少，并且现有的研究大多集中在

软体动物和扁形动物，而对昆虫副肌球蛋白的研究则更少。因此，本文将主要探讨昆虫副肌

球蛋白的基因特征、蛋白质结构以及其部分功能，概述该蛋白在昆虫中的研究进展，以增加

我们对昆虫副肌球蛋白的理解，促进对该蛋白的进一步研究。

1 副肌球蛋白的结构

无脊椎动物中副肌球蛋白的分子量大小相近，该蛋白质单体具有两个亚单位，每一个的



分子量在 95~125 kDa 之间（Kantha et al.，1990）。副肌球蛋白是具有高α-螺旋含量的杆状

分子（Cohen and Holmes，1963），两个蛋白质分子能够聚合成卷曲螺旋的二聚体结构（杨

璞等，2005）。副肌球蛋白结构可以参考肌球蛋白的部分结构：肌球蛋白含有两条完全相同

的长肽链和两对短肽链，长肽链称重链，短肽链称轻链（舒适等，1999）。副肌球蛋白与肌

球蛋白长肽链的杆状部分非常相似（Lowey et al.，1963）。先前对黑腹果蝇的副肌球蛋白结

构的研究发现：果蝇中的副肌球蛋白结构与其他无脊椎动物的类似，具有一个α-螺旋卷曲形

成的杆状中心，两侧是非α-螺旋末端区域（Vinós et al.，1992），这两个区域非常短，而且

要比杆状部分保守很多（Cervera et al.，2006）。副肌球蛋白螺旋区的氨基酸具有周期性的

28个残基正负电荷分布（Vinós et al.，1991）。X射线衍射检测到副肌球蛋白具有 5×145 Å=725

Å条带叠加的致密网络（Hodge，1952），在电子显微镜下该蛋白呈现出规则的几何图案，

最明显的特征是每条间隔 145 Å的横纹和具有光纤维间距 5倍长度的轴线周期（Hall et al.，

1945）。

2 副肌球蛋白的分子特征

2.1 副肌球蛋白基因特征

目前 GenBank上已收录近 2千条昆虫副肌球蛋白的核苷酸序列，包括半翅目、蜚蠊目、

蜉蝣目、脉翅目、膜翅目、蜻蜓目、虱目、蚤目、缨翅目、直翅目、鞘翅目、鳞翅目、双翅

目和竹节虫目等。这些物种的核苷酸序列长度大都在 2 500~4 000 bp内，也有少部分发生了

序列长度变化，例如：俄罗斯小麦蚜虫 Diuraphis noxia核苷酸序列长度为 2 000 bp左右，草

甸褐蝶 Maniola jurtina的序列长度超过了 4 000 bp。GenBank现已有 1千多条昆虫副肌球蛋

白氨基酸序列，研究发现也有部分昆虫物种的氨基酸位点发生了变化。

研究模式生物黑腹果蝇的副肌球蛋白，发现该蛋白由单一基因编码（Becker et al.，1992；

Vinós et al.，1992），基因位于第 3条染色体左臂的 66 D14区，跨度约为 12.8 kb，至少包

含 10个外显子和 9个内含子。该基因通过不同的启动子和选择性外显子剪接，分别编码了

副肌球蛋白和小副肌球蛋白（Miniparamyosin），副肌球蛋白由其中的 9个外显子编码形成，

两种蛋白质共享基因的最后两个外显子（Becker et al.，1992；Vinós et al.，1992）。不同昆

虫中组成副肌球蛋白的外显子和内含子在数量上也有差异，如在家蚕 Bombyx mori中，编码

副肌球蛋白和小副肌球蛋白的基因由 17个外显子和 16个内含子组成，这两种蛋白质共用最

后 6个外显子（徐升胜等，2009）。

2.2 副肌球蛋白的氨基酸组成



副肌球蛋白在进化过程中非常保守，不同物种之间的氨基酸序列十分相似（Royuela et

al.，1996）。副肌球蛋白的氨基酸组成相对简单（Cohen and Holmes，1963）：主要有谷氨

酸，其次是精氨酸、异亮氨酸、天冬氨酸、赖氨酸和丙氨酸，半胱氨酸和蛋氨酸的含量较低。

由于副肌球蛋白的赖氨酸/精氨酸的比率小于 1.0，所以与其他α-螺旋蛋白相比，该蛋白的稳

定性较低（Kantha et al.，1990）。昆虫副肌球蛋白的氨基酸组成与软体动物和环节动物类

似，只是谷氨酸和天冬氨酸的比率较高（Bullard et al.，1973）。位于α-卷曲螺旋的亮氨酸

拉链与半胱氨酸之间的二硫键一起，可以维持副肌球蛋白卷曲螺旋二聚体的稳定性（Vinós et

al.，1992）。

2.3 副肌球蛋白基因的表达与调控

昆虫中副肌球蛋白基因的表达具有时空性。例如，副肌球蛋白基因的表达与黑腹果蝇肌

肉的分化和生长发育进程相一致（Becker et al.，1992）。副肌球蛋白存在于成熟卵母细胞

和早期胚胎中，在囊胚形成期间含量急剧下降（Vinós et al.，1992）。副肌球蛋白像黑腹果

蝇其他大多数肌肉蛋白一样在两个不同的发育阶段表达，第一阶段从胚胎晚期到幼虫期，第

二阶段从蛹期中期开始，到成虫期含量达到最高，在胚胎期和蛹期结束时有两个表达最大值

（Vinós et al.，1992）。已有研究表明在黑腹果蝇所有的肌肉组织中都能检测到副肌球蛋白

（Becker et al.，1992）。通过全胚胎的免疫细胞化学和成虫的冷冻切片，观察到副肌球蛋

白分布在咽、身体、内脏和特化胸部肌肉组织等肌肉群中。在电子显微镜下，该蛋白分布在

黑腹果蝇间接飞行肌（IFM）和转节肌肉 Tergal感器（TDT）肌节的整个 A带上（Maroto et

al.，1996）；在 IFM 中副肌球蛋白 mRNA的含量较低，而在 TDT中的含量较高（Becker et

al.，1992）。

黑腹果蝇副肌球蛋白的复杂时空调节依赖于该蛋白 mRNA转录起始位点上游的启动子

（Cervera et al.，2006）。启动子在转录起始位点上游延伸 90~100个核苷酸的区域，该区域

可能对应 RNA聚合酶复合物结合结构域。副肌球蛋白启动子受到不同程度的调节，在胚胎、

幼虫和成虫的肌肉细胞的整个发育过程中都很活跃（Maroto et al.，1995）。由启动子驱动

的转基因表达的空间和时间模式取决于副肌球蛋白和小副肌球蛋白起始位点−0.9和−1.7 kb

之间的区域。果蝇中副肌球蛋白与小副肌球蛋白为同一基因编码，该基因是由编码两种蛋白

质的两个重叠转录单位表达的，分别使用两个启动子和不同转录起点以及选择性聚腺苷酸化

位点的组合（Maroto et al.，1995）。

除基础启动子之外，副肌球蛋白启动子中的 2个离散区域已被鉴定（Arredondo et al.，

2001）。一个包含 1组保守的 E-box区域和另一个具有MEF2位点的MEF2-E区域（Black and



Olson，1998），可能作为远端肌肉的激活剂，对胚胎、幼虫和成虫肌肉中的副肌球蛋白进

行调节（Cervera et al.，2006）。MEF2-E 调节区域对于副肌球蛋白基因在幼虫中高表达是

必需的，在成虫中缺失后导致该基因在 IFM 中的错误表达和在所有肌肉中的表达量降低（徐

升胜，2010）；而 E-box中的突变在胚胎和幼虫肌肉中不产生任何影响。MEF2 位点结合蛋

白和 E-box结合蛋白可以在不同肌肉特异性基因的调节中发挥作用（Arredondo et al.，2001）。

副肌球蛋白启动子在转录起始位点的一定区域内具有保守的 CCAAT元件，该元件可以在不

同细胞内被不同的转录因子识别，某些情况下产生转录刺激，而在其他情况下，则导致抑制

（Dorn et al.，1987）。

目前已有约 900 bp的远端肌肉增强子在副肌球蛋白调节区域被鉴定，该增强子对几乎

所有果蝇肌肉基因表达的强激活作用受到位于−1.4和 0.76之间的下游序列调节，而这些下

游序列负调节幼虫和成虫肌肉中的DME增强子驱动的表达水平（Marco-Ferreres et al.，2005）。

副肌球蛋白 DME增强子与肌钙蛋白 T（Troponin T）和肌钙蛋白 I（Troponin I）的组织和结

构具有相似性，能够调节该蛋白在胚胎、幼虫和成虫肌肉的表达（Marco-Ferreres et al.，2005）。

3 副肌球蛋白的功能

3.1 副肌球蛋白对昆虫肌肉组成和形态的影响

昆虫是无脊椎动物中唯一具有翅膀的一类，在地球上的繁殖与传播离不开其飞行肌的支

持。尽管昆虫的飞行方式不尽相同，而其飞行肌却有着相似的微观结构。飞行肌由肌细胞构

成，肌细胞有着特化的功能细胞器——肌原纤维。电镜下观察可见肌原纤维由粗肌丝和细肌

丝构成（杨璞等，2005）。Huxley 的肌丝滑行学说（Sliding filament theory）表示粗细肌丝

相对滑动导致肌肉收缩（Powers et al.，2021）。在此过程中粗肌丝起着关键作用，正是位

于粗肌丝表面的肌球蛋白头与细肌丝的肌动蛋白进行循环相互作用，才导致肌肉收缩（徐升

胜，2010）。昆虫肌肉粗肌丝是一种由肌球蛋白和包含副肌球蛋白在内的多种非肌球蛋白组

成的复合物（Yeganeh et al.，2023；Li et al.，2024）。这些蛋白质能够决定粗肌丝的整体结

构和功能：肌球蛋白组成肌丝骨架，非肌球蛋白通过各种机制结合肌球蛋白尾部的不同区域

来稳定结构（Li et al.，2024）。副肌球蛋白和肌球蛋白尾部表面的电荷排列可以调节这两

种蛋白质在粗肌丝中的堆积（Hoppe and Waterston，2000）。



图 1 副肌球蛋白和肌球蛋白在昆虫体内的示意图（Hu et al.，2016；Li et al.，2022）

Fig. 1 Schematic representation of paramyosin and myosin in insects

3.1.1 副肌球蛋白构成昆虫肌肉粗肌丝

目前已提出的无脊椎动物粗肌丝的组装模型，例如 Squire（1975）的模型，普遍认为副

肌球蛋白和肌球蛋白在肌肉中共同组装成粗肌丝——肌球蛋白装配粗肌丝的外壳，副肌球蛋

白构成其核心，并且在粗肌丝中央和两端裸露（周念辉等，1992；Taylor，2023）。在软体

动物中，副肌球蛋白是组成其肌肉粗肌丝的主要结构成分（Vyatchin et al.，2019）。对各种

昆虫飞行肌的研究也表明，副肌球蛋白位于肌肉粗肌丝的核心，其含量与核心的密度相关（Li

et al.，2022）。Li等（2023）人发现红光熊峰 Bombus ignitus飞行肌中飞行蛋白（Flightin）

和肌丝蛋白（Myofilin）中某些特殊的结构域与副肌球蛋白核心密切相关。研究果蝇飞行肌

粗肌丝中分子间的相互作用也发现了飞行蛋白和肌丝蛋白的保守球状结构域与副肌球蛋白

核心密切接触（Li et al.，2024）。副肌球蛋白和肌球蛋白能够组装成肌丝依赖于杆状结构

表面上周期性电荷斑块的相互作用（Cohen and Parry，1998）。副肌球蛋白的 C-末端处有一

个非极性的保守结构域，缺乏在卷曲螺旋的其他部位中的电荷周期性变化，具有相对中性的

总电荷。这种结构域分子间的非极性残基与电荷的相互作用影响粗肌丝的组装（Cohen and

Parry，1998）。

3.1.2 副肌球蛋白对不同类型肌肉粗肌丝的影响

副肌球蛋白和肌球蛋白的比率在不同的无脊椎动物中，以及在同一动物的不同肌肉类型

之间有较大差异（Beinbrech et al.，1985；Vinós et al.，1991）。Levine等（1976）人根据粗

肌丝的长度和能够实现的最大主动张力将无脊椎动物肌肉分为 I、II和 III类。I类肌肉在结

构上与脊椎动物横纹肌相似，具有短的粗肌丝和最低的副肌球蛋白/肌球蛋白比值。II 类肌

肉，结构介于 I和 III 之间，具有较长的粗肌丝和较高的比值。I和 II 类肌肉中有很多含副

肌球蛋白的肌丝，电子显微镜下横截面组织看起来核心中空，相比之下，III类肌肉中含有

大量副肌球蛋白的肌丝更具有实质核心（Twarog et al.，1973），副肌球蛋白和肌球蛋白的



比值也最高。例如东亚飞蝗和欧洲鳃金龟 Melolontha melolontha的飞行肌，以及东亚飞蝗腿

节肌肉的肌丝具有实心核心（Beinbrech et al.，1985）。黑腹果蝇的飞行肌是管状肌，管状

肌和纤维状肌都属于 I 类肌肉（Beinbrech et al.，1985）。副肌球蛋白在管状肌的含量高于

纤维状肌中的含量，管状肌在该类中具有最高的副肌球蛋白/肌球蛋白比值，纤维状肌最低。

与副肌球蛋白含量的差异一致，管状肌中的粗肌丝比纤维状肌中的长（Vinós et al.，1991；

Cervera et al.，2006）。

在脊椎动物中，不含副肌球蛋白的横纹肌中各个粗肌丝的长度和直径非常相似，而无脊

椎动物横纹肌的粗肌丝与脊椎动物横纹肌的粗肌丝不同，两者在蛋白质组成、长度和旋转对

称性等方面有很大差异（Li et al.，2022）。无脊椎动物中含有副肌球蛋白的粗肌丝一般比

缺乏该蛋白的粗肌丝更长，直径更大，并且不同类型肌肉中的粗肌丝也有明显差异（Millmax

and Bennett，1976；Matsuno et al.，1996）。Mackenzie 等（1980）和 Lehmann（1984）的

研究结果表明副肌球蛋白对粗肌丝的生长有促进作用。在不同的肌肉中，副肌球蛋白相较于

肌球蛋白的含量变化较大，能够导致粗肌丝的机械性能、稳定性等性质发生改变（Hooper et

al.，2008）。

虽然无脊椎动物肌肉中含有副肌球蛋白的粗肌丝较脊椎动物横纹肌的粗肌丝直径更大，

但是副肌球蛋白含量与肌丝直径之间不存在明显的线性关系，因为尽管 I类和 II类肌肉的粗

肌丝直径非常相似，但后者副肌球蛋白含量要比前者高 5~10倍，而 III类肌肉的副肌球蛋白

含量又比 II 类高很多（Levine et al.，1976）。Hinkel 等人（1990）研究蜜蜂飞行肌发现肌

肉肌丝直径为 19~20 nm，与其他昆虫飞行肌一致，但副肌球蛋白的含量较高，这证明副肌

球蛋白含量在具有相似直径的不同类型肌肉的粗肌丝中差别可能很大。

3.1.3 副肌球蛋白对粗肌丝和肌肉生长的调节作用

副肌球蛋白丝可以稳定自身以及粗肌丝中的肌球蛋白丝（Schmitz et al.，1994）。位于

粗肌丝核心的副肌球蛋白可以调控肌丝的长度。研究表明副肌球蛋白对粗肌丝的生长具有延

长作用，并且可能影响昆虫纤维状肌的生长（Bullard et al.，1973）。不同类型肌肉的收缩

和生化特性的差异源于编码特定收缩蛋白亚型基因的选择性表达，而控制这些基因表达的机

制是高度组织特异性的（Cervera et al.，2006）。Liu 等人（2023）敲除了美洲大蠊 Periplaneta

americana末龄若虫的副肌球蛋白基因，导致在若虫到成虫的蜕皮过程中翅膀发生严重卷曲，

表明该蛋白在美洲大蠊若虫到成虫过渡期间参与控制翅膀的生长。

3.2 副肌球蛋白调节昆虫肌肉的主动张力

副肌球蛋白调控昆虫肌肉的粗肌丝长度和参与主动张力的产生（Levine et al.，1976）。



粗肌丝长度和肌肉最大主动张力与副肌球蛋白和肌球蛋白的比率相关（Levine et al.，1976）。

粗肌丝的长度增加使得粗肌丝与周围肌丝之间的重叠区域增加，有研究表明，如果单个较长

的粗肌丝具有与周围肌丝更多的相互作用位点，那么可以产生比单个较短的粗肌丝更大的张

力（Lowy et al.，1964）。具有较粗长粗肌丝的肌肉一般产生比较细粗肌丝的肌肉更高的张

力（Morrison and Odense，1974）。副肌球蛋白在昆虫主动张力发展过程中提供额外结构稳

定性的机械作用（Winkelman，1976；Schmitz et al.，1994）。III类肌肉具有大而粗的肌丝

和较高的副肌球蛋白/肌球蛋白比率，从而产生很高的肌肉张力，因为其大大增加的肌丝直

径可以提供更高的肌丝强度（Lowy et al.，1964）。

在没有或者较低含量副肌球蛋白的脊椎动物横纹肌和 I类肌肉中，粗肌丝的长度在收缩

期间保持不变（Millmax and Bennett，1976）。肌丝缩短的原因可能是副肌球蛋白和肌球蛋

白之间的相互作用发生改变，副肌球蛋白在这个过程的含量变化是研究的关键。Bullard 等

人（1973）提出昆虫飞行肌中存在的副肌球蛋白的含量与翅膀拍打频率成反比。例如，在田

鳖 Lethucures等翅膀拍打频率较低的大型昆虫中，副肌球蛋白大约是粗肌丝总蛋白含量的

10%，而在翅膀拍打频率高的小型昆虫中，只有不到 2%的含量（Bullard，1983）。

3.3 副肌球蛋白磷酸化对昆虫肌肉组织和功能的影响

副肌球蛋白磷酸化在无脊椎动物肌肉力量的形成过程中有十分重要作用（Sun et al.，

2022；Yang et al.，2022）。昆虫副肌球蛋白受磷酸化调节，在体内体外都可被磷酸化，非

螺旋的 N-末端结构域更容易受到磷酸化调节（Vinós et al.，1991）。Liu 等人（2005）在研

究副肌球蛋白磷酸化时，发现黑腹果蝇副肌球蛋白的 N-末端磷酸化是肌纤维（Muscle cell）

内的力和振荡功率传导不可缺少的部分，并且是昆虫间接飞行肌高刚度的关键。副肌球蛋白

可以通过磷酸化获得不同的亚型（Vinós et al.，1991；Maroto et al.，1995），这些磷酸化亚

型的产生可能与飞行能力的获得相关（Becker et al.，1992）。在黑腹果蝇的成虫体内发现

至少有 3种分子量相似的磷酸化副肌球蛋白亚型，其中酸性最强的磷酸化副肌球蛋白亚型与

飞行肌的组织功能相关（Maroto et al.，1996）。当副肌球蛋白磷酸化位点遭到损伤后，会

影响黑腹果蝇间接飞行肌的结构和飞行力的产生，进而使其丧失飞行能力（Liu et al.，2005）。

4 展望

副肌球蛋白的研究历史曲折而复杂，开始被明确定义为一种蛋白质，但之后很长时间内，

许多学者只将其作为结构术语，用来表示具有 X射线衍射和电子显微镜特征的细丝，而忽

视其作为蛋白质在肌肉组成中的作用。早期的研究中，副肌球蛋白纤维被视为是软体动物大



直径粗肌丝的同义词，亦被称为原肌球蛋白 A（Tropomyosin A）和水不溶性原肌球蛋白等

（Hooper et al.，2008）。正是由于这种曲折的研究进程，导致在无脊椎动物中副肌球蛋白

的研究进展较为缓慢。本文尽可能全面地对昆虫副肌球蛋白的基因特征，结构和功能进行了

概述，但由于现有的研究主要集中在黑腹果蝇等少数昆虫上，得出的结论仍需要在更多的昆

虫中验证。因此，未来需要对更多昆虫类群的副肌球蛋白进行研究，以加深我们对于该蛋白

的结构、进化及功能的理解。副肌球蛋白已知构成昆虫肌肉粗肌丝，但其如何影响昆虫肌肉，

进而影响昆虫运动功能的机制尚未完全解析。将副肌球蛋白含量的变化与昆虫肌肉的主动张

力变化动态相结合，进一步探讨两者之间的关联，以及深入研究副肌球蛋白在昆虫生长发育

期间的变化如何导致肌肉形态改变，如特化附肢的形成，是未来研究的重点。此外，副肌球

蛋白基因在不同昆虫类群中的进化规律和选择压力也是值得探索的方向。
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