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［摘要］ 微管 （ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ， ＭＴ） 作为细胞内高效的运输网络， 在细胞形态维持、 物质转运和信号传导

等过程中发挥着重要作用。 胞质的高密度环境会导致大分子自由运动受限， 因此依赖 ＭＴ 的运输成为病

毒感染的关键环节。 病毒作为严格细胞内寄生物， 其胞内运输和感染过程高度依赖 ＭＴ 网络， 但不同病

毒利用 ＭＴ 感染的方式和机制存在差异。 本文从各类病毒感染宿主细胞不同阶段 （入侵、 胞内运输、 复

制、 组装、 释放和细胞间传播） 利用 ＭＴ 的研究进展， 综述 ＭＴ 在病毒感染中的作用机制， 探讨不同病

毒劫持 ＭＴ 功能的多样性策略， 系统阐述 ＭＴ 在病毒入侵到释放感染全过程中的关键作用。
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０　 引言
病毒通过劫持宿主细胞机制创造有利生存环境， 实现高效复制与传播。 细胞骨架是

真核细胞内复杂的纤维状网络， 在细胞形态维持、 细胞运动调控及胞内物质运输等方面

发挥着关键作用［１］ 。 其中， 微管 （ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ， ＭＴ） 作为细胞骨架的核心组成部分， 通

过与动力蛋白、 驱动蛋白相互作用， 参与包括囊泡、 细胞器和大分子在内的多种细胞运

输过程［２］ 。 研究表明， ＭＴ 在病毒生命周期中具有至关重要的作用， 病毒不仅利用 ＭＴ
进行胞内运输， 还通过中间纤维 （如波形蛋白） 调控细胞应激反应和信号传导， 从而促

进病毒增殖［３ － ４］ 。 此外， 病毒还利用 ＭＴ 介导细胞间传播， 例如形成细胞间连接通道实

现扩散［５］ 。 近年来的研究表明， ＭＴ 同样参与多种水产动物病毒的入侵、 胞内运输及增

殖等感染过程， 而病毒的胞内运输与细胞间传播均依赖于细胞骨架系统。 因此， 本文综

述 ＭＴ 在病毒感染中的作用， 为 ＭＴ 的系统研究提供理论基础。

１　 ＭＴ 的结构与功能
１􀆰 １　 ＭＴ 的结构

ＭＴ 是真核细胞骨架的核心成分， 是一种广泛存在、 具有极性和高度动态性的蛋白

质聚合物［６］ 。 ＭＴ 的基本单元是由 α⁃微管蛋白 （α⁃ｔｕｂｕｌｉｎ） 和 β⁃微管蛋白 （β⁃ｔｕｂｕｌｉｎ）
组成的异源二聚体， 这些二聚体纵向组装形成由 １３ 根原纤维构成的空心管状结构［７］ ，
为细胞器、 囊泡和大分子复合物提供胞内运输轨道［８］ 。 ＭＴ 组装起始于微管组织中心

（ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ⁃ｏｒｇａｎｉｚｉｎｇ ｃｅｎｔｅｒ， ＭＴＯＣ）， ＭＴＯＣ 作为微管成核位点， 决定了微管生长方

向。 在成核阶段， ＭＴＯＣ 处的 γ⁃微管蛋白 （ γ⁃ｔｕｂｕｌｉｎ） 及其复合物相关蛋白 （ ｔｕｂｕｌｉｎ
ｇａｍｍａ ｃｏｍｐｌｅｘ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ， ＴｕＧＣＰ） 形成 γ⁃微管蛋白环复合体 （ γ⁃ｔｕｂｕｌｉｎ ｒｉｎｇ
ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ， γ⁃ＴｕＲＣ）， 为 α ／ β⁃ｔｕｂｕｌｉｎ 提供成核平台［９ － １０］ 。 α ／ β⁃ｔｕｂｕｌｉｎ 结合 γ⁃ＴｕＲＣ 后，
游离的 α ／ β⁃ｔｕｂｕｌｉｎ 异源二聚体持续添加至 ＭＴ 正端， 驱动微管延伸［１１ － １２］ （图 １）。 因此，
ＭＴ 正端具有快速聚合、 解离动力学特性， 通常指向细胞外周， β⁃ｔｕｂｕｌｉｎ 暴露于此端。
相反， ＭＴ 负端动力学相对缓慢， 通常锚定于 ＭＴＯＣ 并指向细胞中心， α⁃ｔｕｂｕｌｉｎ 暴露于

图 1 微管成核与延伸[10]

Fig.1 Nucleation and elongation of microtubules[10]

负端［１３］ 。 成核后， ＭＴ 从 ＭＴＯＣｓ 向外

辐射， 并在生长、 暂停或灾变等阶段快

速交替， 这一过程主要通过在其更具动

态性的正端添加或丢失 α ／ β⁃微管蛋白二

聚体来实现［１４］ 。 这种动态行为使 ＭＴ 能

够持续探索细胞内环境， 并通过 “搜索

与捕获” 过程与靶标 （如细胞器或细胞

边缘） 相互作用进而发挥功能［１４］ 。

·６０５·
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１􀆰 ２　 ＭＴ 的动态调控与功能

ＭＴ 的动态调控由微管相关蛋白 （ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ， ＭＡＰｓ） 精密调节，
例如改变 ＭＴ 的生长和回缩的速度， 改变 ＭＴ 崩塌和补救的频率， 还可以影响 ＭＴ 成核，
切割 ＭＴ 或使 ＭＴ 蛋白发生翻译后修饰［１５ － １９］ 。 根据结合位点和功能， ＭＡＰｓ 可分为 ＭＴ
正端追踪蛋白 （ｐｌｕｓ⁃ｅｎｄ ｔｒａｃｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ， ＋ ＴＩＰｓ） 和负端靶向蛋白 （ｍｉｎｕｓ⁃ｅｎｄ⁃ｔａｒｇｅｔｉｎｇ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ， － ＴＩＰｓ） ２ 种， ＋ ＴＩＰｓ 特异性结合 ＭＴ 正端调控其动态性， － ＴＩＰｓ 结合并调控

ＭＴ 负端活性［２０ － ２２］ 。 ＋ ＴＩＰｓ 家族主要包括细胞质连接相关蛋白 （ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ ｌｉｎｋｅｒ ａｓｓｏｃｉ⁃
ａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ， ＣＬＡＳＰ） 和末端结合蛋白 （ｅｎｄ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ， ＥＢｓ）。 ＣＬＡＳＰ 通过其 ＴＯＧ
结构域 （如 ＴＯＧ４） 与 ＣＬＩＰ⁃１７０ （ ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ ｌｉｎｋｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ １７０） 等 ＋ ＴＩＰｓ 互作， 稳定

ＭＴ 正端［２３］ 。 ＥＢｓ 作为核心 ＋ ＴＩＰｓ， 通过招募含有 ＳｘＩＰ （Ｓｅｒ⁃Ｘ⁃Ｉｌｅ⁃Ｐｒｏ） 或 ＣＡＰ⁃Ｇｌｙ （ｃｙ⁃
ｔｏｓｋｅｌｅｔｏｎ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｌｙｃｉｎｅ⁃ｒｉｃｈ） 基序的蛋白质， 在 ＭＴ 正端形成特征性 “彗星”
结构， 调控正端动态性并促进 ＭＴ 聚合［２４］ 。 部分 ＭＡＰｓ （如 ＭＡＰ１ 家族、 ＭＡＰ２ 和 Ｔａｕ 蛋

白） 通过结合 ＭＴ 侧面促进其组装和稳定［２５ － ２６］ 。 相反， 另一些 ＭＡＰｓ （如 ｓｔａｔｈｍｉｎ） 则

通过结合游离的 ＭＴ 异源二聚体， 抑制其掺入 ＭＴ， 促进 ＭＴ 解聚［２７］ 。 有丝分裂着丝粒

相关驱动蛋白 （ｍｉｔｏｔｉｃ ｃｅｎｔｒｏｍｅｒｅ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｋｉｎｅｓｉｎ， ＭＣＡＫ） 作为 Ｋｉｎｅｓｉｎ⁃１３ 家族成员，
通过结合 ＭＴ 末端并削弱原纤维间横向相互作用， 催化 ＭＴ 解聚［２８］ 。 ＭＴ 动力学性质对

细胞行使各种正常生理功能至关重要， 在大多数细胞中， 微管的负端通过与微管负端稳

定蛋白或中心体的结合而稳定下来。 相反， 微管正端则通过不断地生长和收缩， 快速高

效地探索整个细胞空间［２９］ 。
ＭＴ 在细胞形态维持， 细胞器定位， 细胞内货物转运， 细胞分裂、 极化和迁移等过

程中发挥着重要作用， 同时为细胞器和囊泡长距离运输提供轨道， 并在细胞信号传导中

发挥关键作用［３０］ 。 此外， 细胞骨架网络在病毒感染中也具有积极作用， 例如 ＭＴ 及其相

关蛋白参与病毒颗粒在宿主细胞内的运输过程， 从而促进病毒的感染和传播［３１］ 。

２　 ＭＴ 在不同病毒感染和传播中的作用
２􀆰 １　 在病毒内吞中的作用

研究表明， 病毒感染或病毒蛋白表达能改变 ＭＴ 网络， 说明 ＭＴ 能被病毒利用且促

进病毒感染。
病毒感染宿主细胞包括入侵、 胞内运输、 复制、 组装和释放等过程。 入侵宿主细胞

是病毒感染的第一步， 涉及病毒与细胞表面受体结合， 以及随后的膜融合和内吞过程。
虽然 ＭＴ 不直接介导病毒黏附， 但可以通过调控细胞骨架重塑细胞膜特性 （如柔韧性、
流动性）， 并激活信号通路以促进病毒内化［３２］ 。 例如， 马立克氏病病毒 （Ｍａｒｅｋ􀆳ｓ ｄｉｓｅａｓｅ
ｖｉｒｕｓ， ＭＤＶ） 可激活 ＲｈｏＡ ／ ＲＯＣＫ （ Ｒａｓ ｈｏｍｏｌｏｇ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒ Ａ ／ Ｒｈｏ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｃｏｉｌｅｄ⁃
ｃｏｉｌ ｋｉｎａｓｅ） 信号通路， 导致肌动蛋白和 ＭＴ 细胞骨架重组， 增强细胞膜柔韧性和可变形

性， 促进病毒囊膜与宿主细胞膜融合进入细胞［３３］ 。
除膜融合外， 网格蛋白介导的内吞 （ ｃｌａｔｈｒｉｎ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｅｎｄｏｃｙｔｏｓｉｓ， ＣＭＥ） 是病毒进

入宿主细胞的常见途径， 在此过程中， ＭＴ 参与内吞囊泡运输。 例如， 发热伴血小板减

·７０５·
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少综合征病毒 （ｓｅｖｅｒｅ ｆｅｖｅｒ ｗｉｔｈ ｔｈｒｏｍｂｏｃｙｔｏｐｅｎｉａ ｓｙｎｄｒｏｍｅ ｖｉｒｕｓ， ＳＦＴＳＶ） 招募胞质网格

蛋白至质膜组装， 形成网格蛋白包被小窝 （ ｃｌａｔｈｒｉｎ⁃ｃｏａｔｅｄ ｐｉｔ， ＣＣＰ）， 随后在动力蛋白

驱动下， 包裹着病毒粒子的 ＣＣＰ 内陷、 脱离质膜， 形成网格蛋白包被囊泡 （ｃｌａｔｈｒｉｎ⁃ｃｏａ⁃
ｔｅｄ ｖｅｓｉｃｌｅ， ＣＣＶ） 进入胞质［３４］ 。 在水产动物病毒对虾白斑综合征病毒 （ ｗｈｉｔｅ ｓｐｏｔ ｓｙｎ⁃
ｄｒｏｍｅ ｖｉｒｕｓ， ＷＳＳＶ ） ［３５］ 、 大 口 黑 鲈 弹 状 病 毒 （ ｍｉｃｒｏｐｔｅｒｕｓ ｓａｌｍｏｉｄｅｓ ｒｈａｂｄｏｖｉｒｕｓ，
ＭＳＲＶ） ［３６］和草鱼呼肠孤病毒 （ｇｒａｓｓ ｃａｒｐ ｒｅｏｖｉｒｕｓ， ＧＣＲＶ） ［３７］等中的研究发现， 使用 ＭＴ
抑制剂诺考达唑 （ ｎｏｃｏｄａｚｏｌｅ） 可破坏 ＭＴ 网络， 抑制内吞囊泡运输， 降低病毒感染效

率， 表明 ＭＴ 在水生动物病毒入侵宿主细胞过程中同样发挥着关键作用。 综上所述， ＭＴ
可通过调控内吞途径促进病毒高效内化。
２􀆰 ２　 在病毒胞内运输中的作用

病毒入侵后， 遗传物质必须被精准运送至其复制场所。 ＭＴ 作为高效运输网络被多

种病毒劫持。 病毒通过直接结合驱动蛋白或动力蛋白， 沿 ＭＴ 进行运输， 克服胞质黏度

与拥挤［３８］ ， 以到达复制位点或出芽 ／ 释放区域［３９］ 。 例如， 逆转录病毒人类免疫缺陷病毒

１ 型 （ｈｕｍａｎ ｉｍｍｕｎｏｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ｖｉｒｕｓ⁃１， ＨＩＶ⁃１） 的衣壳蛋白通过与动力蛋白激活适配器

蛋白 ＢＩＣＤ２ （Ｂｉｃａｕｄａｌ Ｄ２） 结合， 进而招募动力蛋白⁃动力蛋白激活复合物 （ｄｙｎｅｉｎ⁃ｄｙｎ⁃
ａｃｔｉｎ ｃｏｍｐｌｅｘ）， 利用该复合物沿 ＭＴ 向细胞核进行转运［４０⁃４１］ ； 非洲猪瘟病毒 （ Ａｆｒｉｃａｎ
ｓｗｉｎｅ ｆｅｖｅｒ ｖｉｒｕｓ， ＡＳＦＶ） 的包膜蛋白 ｐ５４ 可与动力蛋白轻链 ＤＬＣ８ （ｄｙｎｅｉｎ ｌｉｇｈｔ ｃｈａｉｎ ８）
结合， 利用动力蛋白的负向运动将病毒运输到核周区域［４２］ ； 腺病毒进入细胞后， 挟持宿

主细胞的马达蛋白沿 ＭＴ 向近核区迁移， 以便到达细胞核进行基因组表达和复制［３９］ ； 流

感病毒在进入细胞和出芽过程中， ＭＴ 网络和 ＭＴ 稳定性 ／ 修饰状态 （例如 ＭＴ 乙酰化增

强） 会被改变 （改变 ＭＴ 管束的组装）， 从而影响病毒蛋白在细胞内的积累与运输［３９］ ；
ＷＳＳＶ 感染可上调微管蛋白 α⁃１ 链、 微管蛋白 β⁃１ 链和 ＭＴ⁃肌动蛋白交联因子 １ 的表

达［４３ － ４５］ ， 且 ＷＳＳＶ 蛋白 ｗｓｖ０２３ 能与对虾 γ⁃微管蛋白复合物蛋白 ＬｖＧＣＰ２ 互作， 干扰对

虾血细胞中 ＭＴ 的成核与形成， 从而促进 ＷＳＳＶ 感染［４６］ ， 表明 ＷＳＳＶ 通过劫持宿主 ＭＴ
网络， 实现病毒粒子定向运输和复制。

值得注意的是， 病毒还调控 ＭＴ 的动态性。 例如， 单纯疱疹病毒 １ 型 （ ｈｅｒｐｅｓ ｓｉｍ⁃
ｐｌｅｘ ｖｉｒｕｓ ｔｙｐｅ １， ＨＳＶ⁃１） 激酶 Ｕｓ３ 可以靶向特定的 ＋ ＴＩＰｓ （如 ＣＬＡＳＰ２） ， 从而稳定高

尔基体反面膜囊网络区域形成的 ＭＴ， 促进病毒扩散［４７］ 。 病毒也可稳定 ＭＴ 结构， 如痘

病毒 （ｖａｃｃｉｎｉａ ｖｉｒｕｓ， ＶＶ） 蛋白 Ａ５１Ｒ 可直接结合并稳定 ＭＴ。 有趣的是， Ａ５１Ｒ 并不阻止

ｋｉｎｅｓｉｎ⁃１ 与 ＭＴ 结合， 而是特异性地降低 Ｋｉｎｅｓｉｎ⁃１ 的结合速率、 运动速度和运行距离， 从

而抑制其功能， 导致 Ｋｉｎｅｓｉｎ⁃１ 被募集至 Ａ５１Ｒ 结合的稳定化 ＭＴ 上， 形成一种 “Ｋｉｎｅｓｉｎ⁃１
滞留” 机制， 阻碍了依赖 Ｋｉｎｅｓｉｎ⁃１ 运输的细胞货物 （如溶酶体和线粒体） 的转运， 使

其在核周围累积， 同时也减缓胞内 ＶＶ 病毒粒子在 ＭＴ 上的运输速度［４８］ 。 ＨＩＶ⁃１ 除了利

用动力蛋白运输外， 还能稳定 ＭＴ 结构以促进其自身转运。 ＨＩＶ⁃１ 衣壳蛋白与 ＥＢ１ 互作

蛋白 ＣＬＩＰ１７０ 结合［４９］ ， 从而稳定 ＭＴ 网络， 促进 ＨＩＶ⁃１ 沿着稳定的 ＭＴ 高效转运到细胞

核， 增强感染效率［５０］ 。
病毒除了利用动力蛋白进行负向运输 （向核） 外， 还可以利用驱动蛋白进行正向运

·８０５·
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输 （向细胞膜）。 例如， ＨＩＶ⁃１ 基因组 ＲＮＡ 在细胞核内完成复制出核后， 会被病毒结构

蛋白 Ｇａｇ 包裹形成核糖核蛋白复合物以保护病毒基因组 ＲＮＡ， Ｇａｇ 蛋白的 ｐ７ 结构域结

合驱动蛋白家族成员 ４ （ｋｉｎｅｓｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒ ４， ＫＩＦ４）， 从而介导该复合物沿 ＭＴ 运输

至细胞膜进一步释放［５１］ 。 同样， 流感病毒新合成的病毒核糖核蛋白复合物出细胞核后，
在 ＭＴＯＣ 处聚集， 并沿 ＭＴ 向细胞质膜进行正向转运释放［５２］ 。 此外， ＭＴ 还参与介导病

毒细胞间传播， 如寨卡病毒 （Ｚｉｋａ ｖｉｒｕｓ， ＺＩＫＶ） 通过调控 ＭＴ 动态性， 诱导细胞间隧道

纳米管 （ｔｕｎｎｅｌｉｎｇ ｎａｎｏｔｕｂｅｓ， ＴＮＴｓ） 形成， 为其在细胞间传播提供通道［５３］ 。
综上所述， 病毒通过劫持 ＭＴ 马达蛋白及调节 ＭＴ 动态平衡进行自身胞内运输、 感

染与细胞间传播。
２􀆰 ３　 在病毒复制中的作用

病毒复制是病毒生命周期的核心环节， 直接决定病毒的产量和传播能力。 ＤＮＡ 病

毒、 ＲＮＡ 病毒的基因组类型和复制机制差异导致其复制场所不同， ＤＮＡ 病毒多在细胞

核内复制， ＭＴ 在此过程中主要充当运输轨道； 而 ＲＮＡ 病毒主要在细胞质中复制， 其利

用 ＭＴ 的策略更为多样。
１） 诱导 ＭＴ 解聚以创造有利的复制空间。 部分 ＲＮＡ 病毒感染可诱导宿主细胞 ＭＴ

解聚， 从而优化病毒复制环境。 例如： 狂犬病病毒 （ Ｒａｂｉｅｓ ｖｉｒｕｓ， ＲＡＢＶ） 感染后， 其

基质蛋白 （Ｍ 蛋白） 在细胞质中扩散并形成丝状网络， 导致宿主细胞 ＭＴ 网络解聚， 甚

至近乎消失［５４］ 。 研究发现， 单独表达 Ｍ 蛋白即可诱导 ＭＴ 解聚， 而 ＭＴ 聚合则抑制 Ｍ 蛋

白的丝状网络结构形成， 表明 ＲＡＢＶ 的 Ｍ 蛋白通过破坏 ＭＴ 骨架促进病毒复制， 但其诱

导 ＭＴ 解聚的具体分子机制尚不完全清楚［５４］ 。 值得注意的是， ＲＡＢＶ 感染虽然能上调组

蛋白去乙酰化酶 ６ （ｈｉｓｔｏｎｅ ｄｅａｃｅｔｙｌａｓｅ ６， ＨＤＡＣ６） 的表达， ＨＤＡＣ６ 通过降低 α⁃微管蛋

白乙酰化水平导致 ＭＴ 解聚［５４］ ， 但是 ＨＤＡＣ６ 在 ＲＡＢＶ 复制中通过与 Ｍ 蛋白互作， 激活

ＭＥＫ ／ ＥＲＫ 信号通路， 增强病毒复制， 而非依赖其对 ＭＴ 的解聚作用促进病毒复制［５５］ 。
此外， 猪血凝性脑脊髓炎病毒 （ ｐｏｒｃｉｎｅ ｈｅｍａｇｇｌｕｔｉｎａｔｉｎｇ ｅｎｃｅｐｈａｌｏｍｙｅｌｉｔｉｓ ｖｉｒｕｓ， ＰＨＥＶ）
感染同样导致 ＭＴ 解聚和 ＭＴＯＣ 消失， ＭＴ 解聚剂 ｎｏｃｏｄａｚｏｌｅ 处理则显著抑制病毒 ＲＮＡ
复制［５６ － ５７］ 。 尽管 ＰＨＥＶ 感染后也可以显著上调 ＨＤＡＣ６ 的表达， 但抑制 ＨＤＡＣ６ 活性

（增强 α⁃ｔｕｂｕｌｉｎ 乙酰化和 ＭＴ 聚合） 并不能促进 ＰＨＥＶ 增殖［５６ － ５７］ 。 这表明， ＰＨＥＶ 破坏

宿主 ＭＴ 细胞骨架以促进感染的过程独立于 ＨＤＡＣ６ 的调控［５７］ 。 与 ＲＡＢＶ 相似， ＨＤＡＣ６
在 ＰＨＥＶ 复制中可以通过 ＭＴ 解聚以外的机制发挥作用， 但其具体作用机制有待进一步

阐明。
２） 利用 ＭＴ 构建并维持病毒工厂 （ｖｉｒａｌ ｆａｃｔｏｒｉｅｓ， ＶＦｓ）。 病毒利用 ＭＴ 结构来构建

并维持其无膜包被的 ＶＦｓ， 集中病毒复制和组装所需的资源与因子［５８］ ， ＶＦｓ 通常是由病

毒蛋白和宿主成分共同组成。 轮状病毒 （ ｒｏｔａｖｉｒｕｓ， ＲＶ） 在细胞内形成称为病毒质的包

涵体结构作为其 ＶＦｓ， 是病毒复制和颗粒组装的场所， ＭＴ 则参与病毒质的形成与动态调

控［５９ － ６０］ 。 病毒质可沿 ＭＴ 网络运动并发生融合， 稳定的 ＭＴ 结构可促进 ＲＶ 病毒质融合

增大， 从而提高复制效率［５９ － ６０］ 。 此外， ＲＶ 非结构蛋白 ＮＳＰ２ 可与动力蛋白中间链 （ｄｙ⁃
ｎｅｉｎ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ｃｈａｉｎ， ＤＩＣ） 相互作用， 促进 ＭＴ 解聚， 为病毒复制创造有利的胞内环

·９０５·
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境［６１］ 。 动力蛋白抑制剂 Ｄｙｎａｐｙｒａｚｏｌｅ⁃Ａ 处理可降低 ＲＶ 病毒质的数量和大小， 说明动力

蛋白依赖的 ＭＴ 参与病毒质的动态组装过程［５９］ 。 埃博拉病毒 （Ｅｂｏｌａ ｖｉｒｕｓ， ＥＢＯＶ） 通过

液⁃液相分离 （ｌｉｑｕｉｄ⁃ｌｉｑｕｉｄ ｐｈａｓｅ ｓｅｐａｒａｔｉｏｎ， ＬＬＰＳ） 形成 ＶＦｓ， ＭＴ 网络重排对 ＶＦｓ 的成

熟至关重要， 破坏 ＭＴ 网络可以显著抑制 ＶＦｓ 的形态成熟， 减少病毒 ＲＮＡ 合成和子代病

毒增殖［６２］ ， 说明 ＭＴ 的动态性在 ＶＦｓ 形成过程中发挥了关键作用。
２􀆰 ４　 在病毒颗粒组装与成熟中的作用

病毒颗粒组装通常发生在 ＶＦｓ 内， ＭＴ 不仅对维持 ＶＦｓ 结构完整性至关重要， 也是

运输病毒组分至组装位点的高效运输通道。
１） 维持 ＶＦｓ 的结构完整性。 ＡＳＦＶ 感染可导致波形蛋白重排， 并形成包围 ＶＦｓ 的笼

状结构。 在感染早期， ＭＴ 与波形蛋白共同定位于病毒组装位点附近的 ＭＴＯＣ， 形成星状

结构。 随着 ＶＦｓ 的成熟， 二者共同重排形成包围 ＶＦｓ 的笼状结构， 破坏 ＭＴ 完整性 （ｎｏ⁃
ｃｏｄａｚｏｌｅ 处理） 可导致波形蛋白笼状结构消失、 病毒蛋白与 ＤＮＡ 分散， 表明 ＶＦｓ 的结构

维持依赖于完整的 ＭＴ 网络［６３］ 。
２） 介导病毒组分运输。 冠状病毒 （ ｃｏｒｏｎａｖｉｒｉｄａｅ， ＣｏＶ） 利用宿主分泌途径， 依赖

内质网⁃高尔基体运输进行病毒组装［６４ － ６６］ ， 该过程主要依赖由 ＭＴｓ 和肌动蛋白介导的囊

泡运输完成［６７］ 。 研究发现， 猪传染性胃肠炎病毒 （ ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｂｌｅ ｇａｓｔｒｏｅｎｔｅｒｉｔｉｓ ｖｉｒｕｓ，
ＴＧＥＶ）、 人冠状病毒 ＮＬ６３ 和 ２２９Ｅ 的棘突糖蛋白 （ ｓｐｉｋｅ ｇｌｙｃｏｐｒｏｔｅｉｎ， Ｓ 蛋白） 可以与

ＭＴ 蛋白特异性结合， Ｓ 蛋白在高尔基体附近积累并组装病毒颗粒， 产生具有传染性的子

代病毒粒子［６８ － ７０］ 。 利用 ｎｏｃｏｄａｚｏｌｅ 破坏 ＭＴ 后， ＴＧＥＶ 的 Ｓ 蛋白在细胞内弥散分布， 病

毒滴度显著降低［７１］ ， 表明上述病毒组装依赖 ＭＴ 骨架将 Ｓ 蛋白运输到正确的组装位点。
３） 调控细胞周期。 研究发现， 小鼠多瘤病毒 （ｍｏｕｓｅ ｐｏｌｙｏｍａｖｉｒｕｓ， ＭＰｙＶ） 核衣壳

蛋白 ＶＰ⁃１ 可直接结合 ＭＴ 并诱导其稳定， 从而将细胞周期阻滞在 Ｇ２ ／ Ｍ 期并延长 Ｓ 期，
为 ＭＰｙＶ 复制和组装提供有利环境［７２］ 。

综上所述， ＭＴ 通过维持 ＶＦｓ 结构、 运输病毒组分及调控细胞周期， 促进病毒有效

组装。
２􀆰 ５　 在介导病毒释放机制中的作用

病毒的释放与传播是其完成生命周期和持续感染的关键过程。 病毒释放机制多样，
主要分为裂解性释放和非裂解性释放。 无论何种方式， 释放的病毒均需依赖细胞骨架

（尤其是 ＭＴ） 高效运输至宿主细胞膜。
ＭＴ 通过其定向运输以及与细胞膜的特异性互作， 在病毒颗粒向质膜的运送过程中

发挥核心作用。 例如脊髓灰质炎病毒诱导宿主细胞形成类自噬体双层囊泡结构， 这些囊

泡与 ＭＴ 网络相互作用， 被锚定在细胞内。 此锚定机制依赖完整的 ＭＴ 及野生型病毒蛋

白 ３Ａ 的功能， 破坏 ＭＴ 网络可增强囊泡的流动性， 导致更多病毒以非裂解方式释放［７３］ ，
这种独特的释放途径被称为 “自噬体介导的非裂解性病毒出胞 （ ａｕｔｏｐｈａｇｏｓｏｍｅ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ
ｅｘｉｔ ｗｉｔｈｏｕｔ ｌｙｓｉｓ， ＡＷＯＬ）”。 ＡＷＯＬ 过程不仅依赖 ＭＴ 的运输功能， 还涉及细胞膜重塑和

囊泡融合［７３］ 。 ＨＳＶ⁃１ 在神经元中潜伏感染［７４］ ， 经再激活完成复制和组装， 新生的病毒

粒子需要沿着轴突长距离运输到神经元末梢进行释放［７５］ 。 ＨＳＶ⁃１ 编码的包膜蛋白 ｐＵＳ９
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直接结合驱动蛋白 Ｋｉｎｅｓｉｎ⁃１， 介导 ＨＳＶ⁃１ 粒子沿 ＭＴ 正向 （朝向轴突末端） 转运， 实现

高效释放［７６ － ７７］ 。 卡波西肉瘤相关疱疹病毒 （ Ｋａｐｏｓｉ􀆳ｓ ｓａｒｃｏｍａ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ⁃ｈｅｒｐｅｓｖｉｒｕｓ，
ＫＳＨＶ） 组装后的病毒颗粒同样依赖 ＭＴ 运输到细胞表面， 其病毒基质蛋白 ＯＲＦ４５ 可与

驱动蛋白 Ｋｉｎｅｓｉｎ⁃２ 亚基蛋白 ＫＩＦ３Ａ 结合， 介导病毒粒子沿 ＭＴ 正向转运到细胞表面［７８］ 。
值得注意的是， 尽管 ＨＳＶ⁃１ 和 ＫＳＨＶ 同属疱疹病毒科， 且均利用 ＭＴ ／ ｋｉｎｅｓｉｎ 进行正

向运输， 但沉默 ＫＩＦ３Ａ 仅特异性抑制 ＫＳＨＶ 病毒粒子释放， 而不影响 ＨＳＶ⁃１［７９］ 。 这说

明， 不同疱疹病毒虽然共享 ＭＴ 运输策略， 但是通过劫持特定的 Ｋｉｎｅｓｉｎ 家族成员 （如

ＨＳＶ⁃１ 利用 ｋｉｎｅｓｉｎ⁃１， ＫＳＨＶ 利用 ｋｉｎｅｓｉｎ⁃２） 实现独立的运输、 释放机制。
２􀆰 ６　 在介导病毒细胞间传播中的作用

病毒高效的细胞间传播需满足快速、 高效及免疫逃逸等要求［８０］ ， ＭＴ 骨架在此过程

中扮演着不可或缺的角色。
人类嗜 Ｔ 淋巴细胞病毒 １ 型 （ｈｕｍａｎ Ｔ⁃ｌｙｍｐｈｏｔｒｏｐｉｃ ｖｉｒｕｓ ｔｙｐｅ １， ＨＴＬＶ⁃１） 可优先通

过细胞间接触传播感染 ＣＤ４＋ Ｔ 淋巴细胞， 病毒 Ｔａｘ 蛋白通过上调肌动蛋白结合蛋白 Ｆａｓ⁃
ｃｉｎ⁃１ 触发宿主细胞骨架 （包括 ＭＴ） 重组［８１］ ， 此过程诱导黏附分子踝蛋白 （ ｔａｌｉｎ） 和

ＭＴＯＣ 向细胞间连接处极化， 同时富集病毒 Ｃｏｒｅ、 Ｇａｇ 蛋白和基因组， 随后病毒组分

（主要是 Ｇａｇ 蛋白和基因组） 通过此极化结构从感染细胞转移到未感染细胞［８２］ ， 干扰

ＭＴ 或肌动蛋白聚合可显著抑制 ＨＴＬＶ⁃１ 的传播效率， 说明细胞骨架重排对病毒突触形成

至关重要［８３］ 。
此外， 某些囊膜病毒， 例如 ＨＩＶ⁃１、 严重急性呼吸综合征冠状病毒 ２ （ ｓｅｖｅｒｅ ａｃｕｔｅ

ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ ｓｙｎｄｒｏｍｅ ｃｏｒｏｎａｖｉｒｕｓ ２， ＳＡＲＳ⁃ＣｏＶ⁃２）、 ＨＳＶ⁃１ 和一些副黏液病毒科的病毒， 可

编码具有高度融合特性的病毒融合蛋白， 并且在病毒供体细胞表面表达， 进而在受感染

细胞和邻近未感染细胞之间介导细胞⁃细胞融合， 导致细胞膜和细胞质内容物融合， 并形

成多核细胞， 也称为合胞体 （ Ｓｙｎｃｙｔｉｕｍ）。 而 ＭＴ 解聚会阻断病毒融合蛋白到达细胞膜

表面， 抑制细胞融合［８４ － ８５］ 。
宿主细胞的某些途径和机制与病毒诱导的细胞⁃细胞融合有关， 例如维持细胞运动、

细胞黏附和细胞膜完整性的机制， 且细胞融合涉及直接的细胞接触、 细胞骨架重排和

细胞内容物的混合［８４］ 。 而 ＭＴ 重排在病毒诱导的细胞融合中起着重要作用。 例如在副

流感病毒 ＳＶ５ 感染仓鼠肾脏细胞形成的合胞体中， 其多核的形成与 ＭＴ 密切相关， ＭＴ
可以在这些核之间形成平行束， 秋水仙素破坏 ＭＴ 后， 核迁移被抑制， 说明 ＭＴ 参与

病毒诱导的多核合胞体中核的迁移［８６ － ８７］ 。 此外， ＭＴ 还可以通过调控细胞形状、 膜张

力等促进细胞膜的融合， 并增强病毒在合胞体内的快速扩散， 进而促进病毒在细胞间

的传播［８８ － ８９］ 。
自 ２０ 世纪 ６０ 年代发现病毒与 ＭＴ 的互作以来， 大量研究证实， ＭＴ 在病毒感染周期

的各阶段均发挥着重要作用 （图 ２） ［９０］ 。 ＭＴ 作为 “运输轨道”， 不仅确保病毒颗粒精准

运送， 而且也作为支架参与膜重塑与特化结构形成， 使病毒通过劫持特异性马达蛋白优

化释放与传播策略。
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①—病毒与细胞表面受体结合， 调控细胞骨架重组， 促使病毒包膜与宿主细胞膜的融合； ②—病毒被包裹在内
吞囊泡中利用 MT 进入细胞； ③—病毒结合动力蛋白沿着 MT 在胞内运输； ④—病毒诱导 MT 解聚释放基因
组； ⑤—病毒基因组 RNA/DNA 在 VF/细胞核中复制、 翻译； ⑥—MT 运输病毒组分至 VF 中进行组装； ⑦—病
毒颗粒被分泌囊泡包裹通过 MT 运输至细胞膜； ⑧—成熟的病毒颗粒释放出细胞。

图 2 RNA 病毒和 DNA 病毒利用 MT 促进感染的路径比较[90]

Fig.2 Comparison of the pathways by which RNA viruses and DNA viruses
exploit MTs to promote infection[90]

说明：

３　 结论
ＭＴ 作为运输轨道促进病毒将遗传物质运送到复制场所； 病毒诱导 ＭＴ 解聚或稳定创

造利于自身复制的胞内环境； ＭＴ 维持病毒工厂结构的完整性； ＭＴ 协助病毒释放与细胞

间传播。 病毒感染诱导的宿主反应可改变 ＭＴ 的稳定性、 ＭＴ 相关蛋白表达和定位， 从而

“重构” ＭＴ 网络， 使其利于病毒组装、 运输或释放。 但病毒与 ＭＴ 骨架的调控机制仍存

在许多未知。 例如， 在定向运输调控层面， 病毒虽然能利用 ＭＴ 进行运输， 但其如何精

准结合动力蛋白 （逆向运输） 或驱动蛋白 （顺向运输） 实现单向运动的机制尚未完全阐

明； 在病毒复制过程中， 病毒如何诱导 ＭＴ 解聚 （如 ＲＡＢＶ 的 Ｍ 蛋白诱导微管解聚） 与

调控 ＨＤＡＣ６ 升高的具体机制仍有待深入研究； 在药物研发方面， 尽管 ＭＴ 是病毒感染的

枢纽， 但靶向 ＭＴ 的抗病毒药物研发仍显滞后， 现有 ＭＴ 药物 （如微管稳定剂 ／ 抑制剂）
多用于抗肿瘤治疗。 因此， 未来可深入开展靶向 ＭＴ 的抗病毒药物研发， 丰富抗病毒药

物的作用靶点库， 推动新型、 高效抗病毒药物的开发。
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［７］Ｏｈｉ Ｒ，Ｚａｎｉｃ Ｍ． Ａｈｅａｄ ｏｆ ｔｈｅ ｃｕｒｖｅ：ｎｅｗ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｄｙｎａｍｉｃｓ［Ｊ］． Ｆ１０００Ｒｅｓｅａｒｃｈ，２０１６，５：３１４．
［８］Ｒｏｂｅｒｔｓ Ａ Ｊ． Ｅｍｅｒｇｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｄｙｎｅｉｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｉｎ ｔｈｅ ｃｙｔｏｐｌａｓｍ ｖｅｒｓｕｓ ｔｈｅ ｃｉｌｉｕｍ［ Ｊ］． Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ Ｔｒａｎｓａｃ⁃

ｔｉｏｎｓ，２０１８，４６（４）：９６７⁃９８２．
［９］Ａｋｈｍａｎｏｖａ Ａ，Ｓｔｅｉｎｍｅｔｚ Ｍ Ｏ． Ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｍｉｎｕｓ⁃ｅｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ａｔ ａ ｇｌａｎｃｅ［ Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｅｌｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１９，１３２（１１）：

２２７８５０．
［１０］Ａｈｅｒ Ａ，Ｕｒｎａｖｉｃｉｕｓ Ｌ，Ｘｕｅ Ａ，ｅｔ ａｌ． Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ γ⁃ｔｕｂｕｌｉｎ ｒｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ⁃ｃａｐｐｅｄ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ＆ Ｍｏ⁃

ｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０２４，３１（７）：１１２４⁃１１３３．
［１１］Ｏａｋｌｅｙ Ｂ Ｒ，Ｐａｏｌｉｌｌｏ Ｖ，Ｚｈｅｎｇ Ｙ． γ⁃ｔｕｂｕｌｉｎ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ ｉｎ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｎｕｃｌｅａｔｉｏｎ ａｎｄ ｂｅｙｏｎｄ［ Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ ｏｆ ｔｈｅ

Ｃｅｌｌ，２０１５，２６（１７）：２９５７⁃２９６２．
［１２］Ｗｉｌｋｅｓ Ｏ Ｒ，Ｍｏｏｒｅ Ａ Ｗ． Ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｏｒｇａｎｉｚｉｎｇ ｃｅｎｔｅｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｃｏｍｂｉｎｅ ｔｏ ｇｅｎｅｒａｔｅ ｎｅｕｒｏｎ ｐｏｌａｒｉｔｙ ａｎｄ ａｒｂｏｒ

ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ［Ｊ］． Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｃｅｌｌｕｌａｒ Ｎｅｕｒｏｓｃｉｅｎｃｅ，２０２０，１４：５９４１９９．
［１３］Ｎｏｇａｌｅｓ Ｅ，Ｗａｎｇ Ｈｏｎｇｗｅｉ． Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅｓ ｉｎ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ａｓｓｅｍｂｌｙ ａｎｄ ｄｉｓａｓｓｅｍｂｌｙ：ｈｏｗ ａｎｄ ｗｈｙ？ ［ Ｊ］ ． Ｃｕｒｒｅｎｔ

Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｃｅｌｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２００６，１８（２） ：１７９⁃１８４．
［１４］Ｎａｇｈａｖｉ Ｍ Ｈ，Ｗａｌｓｈ Ｄ． Ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｖｉｒｕｓ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ［ Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｖｉｒｏｌｏｇｙ，２０１７，９１（１６）：

００５３８．
［１５］Ｂｏｗｎｅ⁃Ａｎｄｅｒｓｏｎ Ｈ，Ｚａｎｉｃ Ｍ，Ｋａｕｅｒ Ｍ，ｅｔ ａｌ． Ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ：ａ ｎｅｗ ｍｏｄｅｌ ｗｉｔｈ ｃｏｕｐｌｅｄ ＧＴＰ ｈｙｄｒｏｌｙｓｉｓ ａｎｄ

ｍｕｌｔｉｓｔｅｐ ｃａｔａｓｔｒｏｐｈｅ［Ｊ］． Ｂｉｏｅｓｓａｙｓ，２０１３，３５（５）：４５２⁃４６１．
［１６］Ｈｏｗａｒｄ Ｊ，Ｈｙｍａｎ Ａ Ａ． Ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅｓ ａｎｄ ｄｅｐｏｌｙｍｅｒａｓｅｓ［Ｊ］． Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｃｅｌｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２００７，１９（１）：３１⁃３５．
［１７］Ｗｉｅｃｚｏｒｅｋ Ｍ，Ｂｅｃｈｓｔｅｄｔ Ｓ，Ｃｈａａｂａｎ Ｓ，ｅｔ ａｌ． Ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｈｅ ｋｉｎｅｔｉｃｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｎｕｃｌｅａｔｉｏｎ

［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｃｅｌｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１５，１７（７）：９０７⁃９１６．
［１８］Ｓｈａｒｐ Ｄ Ｊ，Ｒｏｓｓ Ｊ Ｌ． Ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ⁃ｓｅｖｅｒｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｔ ｔｈｅ ｃｕｔｔｉｎｇ ｅｄｇｅ［ Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｅｌｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１２，１２５（１１）：２５６１⁃

２５６９．
［１９］Ｊａｎｋｅ Ｃ，Ｂｕｌｉｎｓｋｉ Ｊ Ｃ． Ｐｏｓｔ⁃ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｃｙｔｏｓｋｅｌｅｔｏｎ：ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ［ Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ

Ｒｅｖｉｅｗｓ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｃｅｌｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１１，１２（１２）：７７３⁃７８６．
［２０］Ｂｏｄａｋｕｎｔｌａ Ｓ，Ｊｉｊｕｍｏｎ Ａ Ｓ，Ｖｉｌｌａｂｌａｎｃａ Ｃ，ｅｔ ａｌ． Ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ：ｓｔｒｕｃｔｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｃｙｔｏｓｋｅｌｅｔｏｎ［ Ｊ］． Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ

Ｃｅｌｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１９，２９（１０）：８０４⁃８１９．
［２１］Ｍｅｉｅｒ Ｓ Ｍ，Ｆａｒｃａｓ Ａ Ｍ，Ｋｕｍａｒ Ａ，ｅｔ ａｌ． Ｍｕｌｔｉｖａｌｅｎｃｙ ｅｎｓｕｒｅｓ ｐｅｒｓｉｓｔｅｎｃｅ ｏｆ ａ ＋ ＴＩＰ ｂｏｄｙ ａｔ ｓｐｅｃｉａｌｉｚｅｄ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｅｎｄｓ

［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｃｅｌｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０２３，２５（１）：５６⁃６７．
［２２］Ｗｅｉ Ｊｉｅｌｉ，Ｘｕ Ｈｏｎｇｌｉｎ，Ｍｅｎｇ Ｗｅｎｘｉａｎｇ． Ｎｏｎｃｅｎｔｒｏｓｏｍａｌ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅｓ ｒｅｇｕｌａｔｅ ａｕｔｏｐｈａｇｏｓｏｍｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｔｈｒｏｕｇｈ ＣＡＭＳＡＰ２⁃

ＥＢ１ ｃｒｏｓｓ⁃ｔａｌｋ［Ｊ］． ＦＥＢＳ Ｌｅｔｔｅｒｓ，２０１７，５９１（１６）：２３７９⁃２３９３．
［２３］Ｊｉａ Ｘｕａｎｙａｎ，Ｌｉｎ Ｌｅｉｓｈｕ，Ｇｕｏ Ｓｉｑｉ，ｅｔ ａｌ． ＣＬＡＳＰ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｄｅｎｓａｔｅｓ ｄｉｒｅｃｔｓ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ

ｇｒｏｗｔｈ［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ，２０２４，１５（１）：６５０９．
［２４］Ｓｏｎｇ Ｘｉａｏｙｕ，Ｙａｎｇ Ｆｅｎｇｒｕｉ，Ｙａｎｇ Ｔｏｎｇｔｏｎｇ，ｅｔ ａｌ． Ａｕｔｈｏｒ ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ：ｐｈａｓｅ ｓｅｐａｒａｔｉｏｎ ｏｆ ＥＢ１ ｇｕｉｄｅｓ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｐｌｕｓ⁃ｅｎｄ

ｄｙｎａｍｉｃｓ［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｃｅｌｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０２３，２５：７９⁃９１．
［２５］Ｎｉｓｈｉｄａ Ｋ，Ｍａｔｓｕｍｕｒａ Ｋ，Ｔａｍｕｒａ Ｍ，ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ （ ＭＡＰ２，ＭＡＰ４，ａｎｄ ｔａｕ） ｏｎ

ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅｓ􀆳 ｐｈｙｓｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ｎｅｕｒｉｔｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ［Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓ，２０２３，１３（１）：８８７０．
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｘｕｅｂａｏｂａｎｇｏｎｇ􀆰 ｊｍｕ􀆰 ｅｄｕ􀆰 ｃｎ ／ ｚｋｂ

［２６］Ｔａｎ Ｔ Ｃ，Ｓｈｅｎ Ｙｕｓｈｅｎｇ，Ｓｔｉｎｅ Ｌ Ｂ，ｅｔ ａｌ． Ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ，ＭＡＰ１Ｂ，ｅｎｃｏｄｅｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｌｙ ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｐｏｌｙｐｅｐｔｉｄｅｓ
［Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０２４，３００（１１）：１０７７９２．

［２７］Ｍｏｕｌａｅｅ Ｍ Ａ，Ｍｏｎａｊｊｅｍｉ Ｍ，Ｍｅｈｒｚａｄ Ａ Ｎ Ｍ． Ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｄｉｓａｓｓｅｍｂｌｉｎｇ ｔｈｒｏｕｇｈ ｓｔａｔｈｍｉｎ ｂｅｎｄｉｎｇ ｂｏｗ：ａ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｄｙｎａｍｉｃ
ｓｔｕｄｙ［Ｊ］． Ｂｉｏｉｎｔｅｒｆａｃｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｉｎ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０２１，１２（２）：１４２８⁃１４３６．

［２８］彭川，耿轶钊． 驱动蛋白 ＭＣＡＫ 的微管解聚机制研究进展［Ｊ］． 生命科学，２０２２，３４（６）：６１３⁃６２３．
［２９］Ａｋｈｍａｎｏｖａ Ａ，Ｓｔｅｉｎｍｅｔｚ Ｍ Ｏ． Ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ＋ ＴＩＰｓ ａｔ ａ ｇｌａｎｃｅ［Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｅｌｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１０，１２３（２０）：３４１５⁃３４１９．
［３０］Ｖａｎ Ｇｒｉｎｓｖｅｎ Ｅ Ｊ，Ａｋｈｍａｎｏｖａ Ａ． Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ａｒｒａｙｓ ｉｎ ａｎｉｍａｌ ｃｅｌｌｓ ａｔ ａ ｇｌａｎｃｅ［ Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｅｌｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ，

２０２５，１３８（３）：２６３４７６．
［３１］Ｇｒｅｂｅｒ Ｕ Ｆ，Ｗａｙ Ｍ． Ａ ｓｕｐｅｒｈｉｇｈｗａｙ ｔｏ ｖｉｒｕｓ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］． Ｃｅｌｌ，２００６，１２４（４）：７４１⁃７５４．
［３２］Ｈｕａｎｇ Ｗｅｉｒｕ，Ｗａｎｇ Ｙｉｎｇｚｈｅｎ，Ｃｈｉ Ｐｅｉｙｉ，ｅｔ ａｌ． Ｃｅｌｌ ｅｎｔｒｙ ｏｆ ａｖｉａｎ ｒｅｏｖｉｒｕｓ ｆｏｌｌｏｗｓ ａ ｃａｖｅｏｌｉｎ⁃１⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ａｎｄ ｄｙｎａｍｉｎ⁃２⁃ｄｅ⁃

ｐｅｎｄｅｎｔ ｅｎｄｏｃｙｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ｔｈａｔ ｒｅｑｕｉｒｅｓ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｐ３８ ｍｉｔｏｇｅｎ⁃ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ （ＭＡＰＫ） ａｎｄ Ｓｒｃ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈ⁃
ｗａｙｓ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅｓ ａｎｄ ｓｍａｌｌ ＧＴＰａｓｅ Ｒａｂ５ ｐｒｏｔｅｉｎ［ Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１１，２８６（３５）：３０７８０⁃
３０７９４．

［３３］Ｒｉｃｈｅｒｉｏｕｘ Ｎ，Ｂｌｏｎｄｅａｕ Ｃ，Ｗｉｅｄｅｍａｎｎ Ａ，ｅｔ ａｌ． Ｒｈｏ⁃ＲＯＣＫ ａｎｄ Ｒａｃ⁃ＰＡＫ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙｓ ｈａｖｅ ｏｐｐｏｓｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ
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