三角帆蚌贝壳基质蛋白研究进展
摘要：贝壳和珍珠是碳酸钙在有机基质调控下形成的结构高度有序的生物矿化物。贝壳的有机基质包括贝壳基质蛋白、糖和少量的脂类，其中贝壳基质蛋白对贝壳和珍珠的形成过程具有重要的调控作用。 三角帆蚌是我国重要的淡水育珠蚌，有关三角帆蚌贝壳基质蛋白的研究对于揭示淡水珍珠形成机理和培育高品质淡水珍珠具有重要意义。本文介绍了已发现的与三角帆蚌棱柱层和珍珠层形成相关的26个基质蛋白，包括氨基酸组成、一级结构、高级结构等结构特征，以及参与贝壳碳酸钙沉积、贝壳有机框架形成、晶体形貌调控、贝壳着色调控及与珍珠重量性状的关联性等生物矿化功能方面的最新研究进展。
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1 引言
我国是世界上最早开展淡水珍珠养殖的国家，1984年至今淡水珍珠产量持续保持世界第一。三角帆蚌（Hyriopsis cumingii）是我国最主要的淡水珍珠育珠蚌[1]。目前，淡水珍珠品质与海水珍珠存在较大差距，整个淡水珍珠产业急需质量提升，开发提高珍珠质量的生物技术是解决这一问题的重要途径。贝壳由角质层、棱柱层和珍珠层三部分组成，贝壳珍珠层和珍珠的主要化学成分基本相同，由约95%碳酸钙和约5%有机基质组成，对贝壳生物矿化的研究有助于理解珍珠形成的分子机理。蛋白质、多糖和脂质等有机大分子在贝壳生物矿化过程起重要作用，统称为贝壳有机基质[2]，其中蛋白质组分统称为贝壳基质蛋白，主要参与构建有机框架和调控碳酸钙成核、结晶[3]。目前，已经从贝类贝壳中提取和鉴定了大量基质蛋白，以物种而言合浦珠母贝贝壳基质蛋白的相关研究最为系统和深入，已经鉴定的基质蛋白达115个[4]，在合浦珠母贝贝壳生物矿化过程中起了非常重要的作用，如MSI60和shematrin蛋白家族参与贝壳有机矿化的形成，提供生物矿化的微空间[4,5]；pif可以调控碳酸钙沿c轴方向生长[6]；N16单独存在时时能抑制碳酸钙结晶，当与对应的结合蛋白结合时则可以诱导类似于珍珠层的扁平文石形成[8]；Prismalin-14和Nacrein能抑制碳酸钙结晶[9,10]；而MSI7能促进碳酸钙沉积[11]等。最近十年来，三角帆蚌贝壳基质蛋白的研究从发轫到不断取得新进展，已经积累了较丰富的资料。本文对相关的研究进行系统总结，以期为开发改进淡水珍珠生产的生物技术提供理论基础，对培育更高品质的珍珠具有重要意义[3]。
2 三角帆蚌现有基质蛋白及其分类
2.1 三角帆蚌基质蛋白
由于珍珠具有药用价值，最开始的研究集中在珍珠和贝壳珍珠层的化学组成上，希望鉴定出二者的营养和药用价值。1990年，陈定一等分析发现三角帆蚌珍珠和贝壳珍珠层Ala含量最高，其次是Gly，氨基酸种类较少[12]。1993年，陈伟平等人对三角帆蚌珍珠和贝壳珍珠层进行了更充分的水解，发现了更多的氨基酸种类，二者均含有7种人体必需氨基酸，珍珠层总蛋白含量约占1.53%[13]。在此后的十余年，基本没有关于三角帆蚌珍珠或贝壳蛋白组分的报道，有关贝壳基质蛋白的研究主要以海水贝类为主。

2009年，马玉菲等人首次从三角帆蚌珍珠文石中提取酸可溶有机质 ( ASM) 和水可溶有机质( WSM) 配制成不同浓度的蛋白质溶液, 研究了其在体外矿化模拟体系中对碳酸钙结晶的调控作用[14]。2010年，Natoli等首先从三角帆蚌珍珠的珍珠层中纯化了一种基质蛋白并进行了体外结晶实验，该基质蛋白是一种37KD的糖蛋白，能够诱导球文石的形成，尽管只通过质谱获得了一些氨基酸序列片断信息，但是该结果部分阐明了球文石形成的分子机理，标志着三角帆蚌基质蛋白研究进入单个蛋白或基因的分离鉴定阶段[15]。同年，韩健等从三角帆蚌中克隆得到了Nacrein部分mRNA序列，Nacrein 是首先在合浦珠母贝贝壳中发现并命名的含有碳酸酐酶的基质蛋白[16]，该结果还说明海水和淡水贝类珍珠层具有相同蛋白组分。此后有研究尝试运用蛋白质组学和转录组的方法获取三角帆蚌基质蛋白的氨基酸序列和mRNA序列信息，但并没有成功获取完整mRNA序列[17]。

2013年，本实验室报道了首个拥有完整mRNA序列的三角帆蚌贝壳基质蛋白hcperlucin[18]，perlucin是在绿边鲍鱼(Haliotis laevigata)中发现的贝壳基质蛋白[19]，具有加速碳酸钙沉积和调控晶貌的作用，hcperlucin是它在三角帆蚌中的同源蛋白。此后陆续克隆鉴定出其他三角帆蚌贝壳基质蛋白，目前主要通过基因克隆从三角帆蚌中鉴定并获得完整mRNA序列的基质蛋白有26个（表1），本实验室报道了其中的24个。
表1 目前已发现的部分三角帆蚌基质蛋白
Table 1 Some of the discovered mtrix proteins in Hyriopsis cumingii
	序号
no.
	蛋白名称
Protein name
	氨基酸数量
number of amino acid
	理论分子量（kDa）
theoretical molecular weight（kDa）
	等电点
（pI）
isoelectric point（pI）
	分类
category
	生物矿化功能
biomineralization function

	1
	hcCA
	550
	58.95
	-
	珍珠层基质蛋白
	碳酸酐酶、参与贝壳碳酸钙沉积[20]

	2
	hcCA2
	332
	36.45
	5.61
	珍珠层基质蛋白
	碳酸酐酶、参与贝壳碳酸钙沉积、参与贝壳着色调控[21]

	3
	hcCA3
	350
	39.69
	5.92
	角质层、棱柱层和珍珠层基质蛋白
	碳酸酐酶、参与贝壳碳酸钙沉积、参与贝壳着色调控、与珍珠重量性状相关[22,23]

	4
	hcTyp-1
	778
	87.6
	8.24
	珍珠层基质蛋白
	酪氨酸酶，参与贝壳着色调控[24]

	5
	hcTyr
	662
	75.8
	7.28
	珍珠层基质蛋白
	酪氨酸酶，参与贝壳着色调控、与珍珠重量性状相关[23,24]

	6
	hcTyr2
	730
	-
	-
	珍珠层基质蛋白
	酪氨酸酶，参与有机框架形成[25]

	7
	silkmapin
	325
	30.89
	7.39
	棱柱层、珍珠层基质蛋白
	丝状蛋白、参与贝壳碳酸钙沉积[26]

	8
	silkmaxin
	294
	28.39
	9.52
	珍珠层基质蛋白
	丝状蛋白、参与贝壳碳酸钙沉积[27]

	9
	hic74
	850
	73.7
	4.82
	珍珠层基质蛋白
	此状蛋白、参与贝壳碳酸钙沉积、参与有机框架形成、与珍珠重量性状相关[23,28]

	10
	hic9
	100
	8.651
	6.466
	角质层、棱柱层和珍珠层基质蛋白
	参与贝壳碳酸钙沉积[29]

	11
	hic7
	79
	8.8
	6.34
	棱柱层、珍珠层基质蛋白
	参与贝壳碳酸钙沉积[27]

	12
	hcKuPI
	110
	9.5
	9.96
	珍珠层基质蛋白
	参与贝壳碳酸钙沉积及贝体免疫反应[30]

	13
	hic6
	73
	36.79
	5.1
	珍珠层基质蛋白
	参与贝壳碳酸钙沉积、参与晶体形貌调控[27]

	14
	hic22
	186
	22.51
	5.6
	珍珠层基质蛋白
	参与贝壳碳酸钙沉积、与珍珠重量性状相关[23,31]

	15
	hic24
	217
	23.5
	6.36
	珍珠层基质蛋白
	参与贝壳碳酸钙沉积、与珍珠重量性状相关[23,32]

	16
	hichin
	181
	18.3
	4.59
	珍珠层基质蛋白
	参与有机框架形成[33]

	17
	hic31
	317
	30.7
	7
	棱柱层基质蛋白
	参与有机框架形成、与珍珠重量性状相关[23,34]

	18
	hic52
	542
	52.2
	10.37
	珍珠层基质蛋白
	参与有机框架形成、与珍珠重量性状相关[23,35]

	19
	hc-temptin
	136
	23.5
	6.36
	棱柱层和珍珠层基质蛋白
	参与晶体形貌调控[36]

	20
	hic14
	151
	14.5
	6.32
	珍珠层基质蛋白
	参与晶体形貌调控[37]

	21
	hic19
	192
	19.6
	9.72
	珍珠层基质蛋白
	参与晶体形貌调控[37]

	22
	teosin
	70
	5.6
	8.65
	珍珠层基质蛋白
	参与晶体形貌调控[38]

	23
	hcCUBDC
	639
	72.68
	6.1
	珍珠层基质蛋白
	参与贝壳着色调控[39]

	24
	hcperlucin
	161
	18
	6.57
	珍珠层基质蛋白
	与珍珠重量性状相关[18,23]

	25
	hc-upsalin
	119
	11.4
	6.93
	珍珠层基质蛋白
	与珍珠重量性状相关[23,40]

	26
	37LRP
	300
	33.1
	-
	角质层、棱柱层和珍珠层基质蛋白
	暂未发现明确功能[41]


尽管在三角帆蚌中还有大量的基质蛋白没有被鉴定，但是已发现的基质蛋白与海水珍珠贝有许多共同的组分，如碳酸酐酶和酪氨酸酶。这一类组分在淡水和海水珍珠贝中具有较高的同源性，如三角帆蚌nacrein基因已发现的序列与合浦珠母贝nacrein基因的序列有56%的相似性[16]。除此之外与其他海洋贝类贝壳共同的组分还有hcperlucin（与杂色鲍、皱纹盘鲍和长牡蛎的perlucin序列分别有33%、32%和30%的相似性） [18]、hc-temptin（与美洲牡蛎、虾夷扇贝、长牡蛎等双壳贝类的temptin序列有较高的相似度） [36]和hc-upsalin（与花纹珠蚌upsalin的序列有58%的相似性） [40]。这些结果说明有一些贝壳基质蛋白组分在淡水和海水的矿化体系中是广泛存在的。

其余的贝壳基质蛋白同源性较低，如丝状蛋白hic74与合浦珠母贝MSI60相似[42]，silkmapin和silkmaxin与shematrin蛋白家族相似[43]，但这些相似多是氨基酸组成以及结构域的相似，基本无同源性。除此之外，teosin [38]、hichin [33]、hic6 [27]、hic7 [27]、hic9 [29]、hic52 [35]、hic31 [34]、hic14 [37]、hic19 [37]、hic22 [35]、hic24 [32]和hcKuPI [30] 等是在三角帆蚌中首次发现并命名的贝壳基质蛋白，因为海水珍珠贝中贝壳基质蛋白的分离鉴定还不完整，所以还无法判断这些蛋白是否为三角帆蚌独有的贝壳基质蛋白。
2.2 三角帆蚌基质蛋白分类
在海水贝类的研究中，通常按照来源将基质蛋白分为棱柱层基质蛋白、珍珠层基质蛋白和棱柱层珍珠层共有基质蛋白；按照酸碱性质分为酸性基质蛋白、碱性基质蛋白和中性基质蛋白；按照溶解性质分为可溶性基质蛋白和不可溶性基质蛋白[3]。在三角帆蚌的研究中，通常采用第一种分类方法以得到该蛋白基本功能的信息，推测其参与了何种贝壳结构的形成。研究者发现珍珠层基质蛋白MSI60和棱柱层基质蛋白MSI31在同一只珠母贝外套膜中的表达具有区域特异性，得出了区分棱柱层和珍珠层基质蛋白的方法，即定位在外套膜边缘部分的基质蛋白参与了棱柱层的形成，一般属于棱柱层基质蛋白，而由外套膜中央部分分泌的基质蛋白则主要参与珍珠层的形成，一般为珍珠层基质蛋白[42](T, 1997)。因此通常根据区域性表达的特点可将基质蛋白分为棱柱层基质蛋白、珍珠层基质蛋白和棱柱层、珍珠层共有基质蛋白，目前在三角帆蚌中主要通过原位杂交加以鉴别。
在已发现的三角帆蚌贝壳基质蛋白中，棱柱层特有的基质蛋白只有hic31，表达部位在外套膜边缘外褶背侧上皮细胞中，而中部区域上皮细胞中的表达较弱，表明hic31是一种典型的棱柱层基质蛋白，主要参与贝壳棱柱层形成[34]。其余三角帆蚌基质蛋白多为珍珠层基质蛋白，包括hcCA 、hcCA2 、silkmaxin、hic6、hcKuPI 、hic74、hic22、hic24、hichin、hcTyr2 、hic52、hic14、hic19 、teosin 、hcCUBDC 、 hcTyp-1、hcTyr、hcperlucin、hc-upsalin 等，这些贝壳基质蛋白基因多在外套膜的缘膜部和中部区域外上皮细胞中表达，参与珍珠层形成。hcCA3 、hic9及37LRP 也被认为是参与角质层、棱柱层和珍珠层形成的多功能基质蛋白基因。nacrein 、silkmapin 、hic7 、hc-temptin等基质蛋白同时在外套膜边缘和内部都有表达，属于棱柱层、珍珠层共有基质蛋白，如silkmapin在外套膜边缘和缘膜部的上皮细胞中均有表达，推测其参与了整个贝壳的棱柱层和珍珠层的矿化过程[26]。
3 三角帆蚌基质蛋白的结构特点
蛋白质结构决定其功能，与其他种类的蛋白质相比，基质蛋白主要参与体外贝壳的矿化过程，与此相应的具有一定的结构特点，以发挥其矿化功能。
3.1 氨基酸组成特点
已发现的三角帆蚌基质蛋白多数富含一种或几种氨基酸残基。最典型的是Gly残基，在多种基质蛋白中的含量普遍很高，如silkmapin（34.41%）、silkmaxin（33%）、hic52（28.8%）、hic31（26.67%）、hic74（25.8%）、hic9（14.81%）、hc-upsalin（13.7%）、hcKuPI（12.8%）、teosin（11.8%）、hic6（11.7%）、hic24（11.5%）、hc-temptin（9.6%）、hic14（9.2%）等，其中丝状基质蛋白silkmapin 和silkmaxin中Gly含量均超过30%。此外，Ser、Pro、Cys、Ala、Lys、Thr、Leu、Glu、Gln、Asp、Met和Asn等氨基酸残基在三角帆蚌基质蛋白中含量也普遍较高。
大多数已发现的三角帆蚌基质蛋白为弱酸性或中性基质蛋白，包括hic7（pI=6.34）、hic14（pI=6.32）、hc-upsalin（pI=6.93）、hic24（pI=6.36）、hcCA3（pI=5.92）、hic22（pI=5.6）、hcCA2（pI=5.61）、hic31（pI=7）、silkmapin（pI=7.39）、hcperlucin（pI=6.57）、HcTyr（pI=7.28）、hic9（pI=6.47）、hc-temptin（pI=6.36）、hcCUBDC（pI=6.1）等。已发现的碱性三角帆蚌基质蛋白较少，且皆为珍珠层基质蛋白，包括teosin（pI=8.65）、hic19（pI=9.72）、hcKuPI（pI=9.96）、hic52（pI=10.37）和silkmaxin（pI=9.52）。teosin是典型的碱性基质蛋白，其碱性氨基酸的比例占到15.7%，明显大于酸性氨基酸7.8%的比例[38]。hic19和hcKuPI [30]的碱性则主要由Lys残基提供，两个基质蛋白中Lys残基的含量均为最高，分别是14.6%[37]和20.9%[30]。
与海水贝类中存在许多极酸性基质蛋白不同[3]，三角帆蚌基质蛋白中还未发现酸性极强的基质蛋白，目前发现的酸性基质蛋白pI均在4-5之间，如hichin（pI=4.59）、hic74（pI=4.82）、hic6（pI=5.1）。
3.2一级结构特点
特定的氨基酸组成意味着基质蛋白中含有特定的一级结构，主要是特定氨基酸的富集区域及特定重复序列[3]。如三角帆蚌碱性基质蛋白hcKuPI，氨基酸序列25-52区域存在一个Lys富集区域[30]。hic31的N端存在4个Gly残基富集区域（39-43、45-51、65-70、88-90），在201-245区域存在一个更长的Gly残基富集区域，这些富集区域中又存在一些Met富集区域，从而形成了（Gly）mX（Gly）n（m>1，n>1，X代表Met或Ser）的特定重复序列[34]。三角帆蚌珍珠层基质蛋白hic74中，Ala和Gly含量高达到30.8%和25.8%，主要以多聚Ala/Gly富集区域形式存在[28]，类似的区域广泛存在于蛛丝蛋白[45]和其他Gly富集蛋白（Gly-rich proteins，GRPs）中[46]。
3.3 高级结构特点
基质蛋白往往具有与其矿化功能相适应的氨基酸序列，包括几丁质结合结构域、Ca2+离子结合位点等。如hichin蛋白，预测其含有一个ChtBD2 结构域，ChtBD2也被称为碳水化合物结合模块家族14（CBM14），属于碳水化合物反应酶（CAZy），通常存在于peritrophin 蛋白中，可以与高亲和力的不溶性几丁质结合形成交联的PM结构[33]。同样，hcTyp-1蛋白也含有一个几丁质结合结构域[24]，几丁质能够结合和排除体内的重金属元素（铜、镉、铅、银等）[47]，因此hcTyp-1蛋白的表达可能导致三角帆蚌贝壳中铜元素含量的降低，这可以解释hcTyp-1高表达与较浅的珍珠层颜色有关。丝状基质蛋白silkmapin [26]和silkmaxin [44]二级结构预测表明该基因的二级结构主要是β折叠，而α螺旋含量较低，是典型的丝状蛋白结构。hic31 [34]和hic52 [35]蛋白均含有超过25%比例的Gly残基，软件预测的三级结构特征表明，两个蛋白在结构上与I型胶原蛋白α1和α2类似，但是BLASTP结果显示其多肽序列与胶原蛋白并无同源性。hcperlucin蛋白含有6个保守的Cys残基和1个碳水化合物识别结构域，与其它C型凝集素家族成员类似，此外，在C端附近还发现了一个QPS和一个不变的WND超二级结构，这对凝集素的多糖识别和Ca2+离子结合具有重要意义[18] 。对hic9蛋白的结构预测表明，其N端 “MRRQNNMELLRRLM”序列形成α螺旋结构，在C端疏水性序列“LAWMLFV”形成β折叠结构，靠近C端的89-91位存在“DLD”的结构[29]，形成了典型的“Asp-x-Asp”钙离子结合位点[48]。                                                                                                                                       

4 三角帆蚌基质蛋白的功能研究
根据上述介绍的三角帆蚌基质蛋白分布与序列和结构特点，结合实验和观察到的证据，研究者们推测出了部分三角帆蚌基质蛋白基本功能，并且通过贝壳损伤修复实验、体外碳酸钙结晶实验等方法得到验证。
4.1 参与贝壳碳酸钙沉积
nacrein是最先发现自合浦珠母贝的基质蛋白[5]，在三角帆蚌中也有发现[9]，其序列具有碳酸苷酶结构域，可以催化CO2向HCO3-转化，加速外套膜组织分泌的钙质形成棱状结晶，促进碳酸钙结晶[5,16] 。同样具有碳酸酐酶活性的还有hcCA、hcCA2和hcCA3蛋白，均可参与贝壳的碳酸钙结晶与沉积[20-22]。丝氨酸蛋白酶抑制剂hcKuPI蛋白可以提高碳酸钙的沉积速率，参与诱导碳酸钙晶体过度生长[30]。silkmapin、hic24蛋白可能通过调控碳酸钙的成核在贝壳珍珠层的生物矿化中发挥作用[26,32]。对hic9、hic22、silkmaxin蛋白表达情况的研究表明，其在珍珠囊形成早期的低表达有助于无序碳酸钙沉积，并可通过表达量对其进行调控[29,31,44]。
4.2 参与贝壳有机框架形成
珍珠层由拟六边体文石小片组成，文石小片的表面由几丁质形成框架，在矿化过程中，首先填充进凝胶状的丝状蛋白，然后在酸性蛋白的作用下开始碳酸钙矿化。在三角帆蚌已发现的贝壳基质蛋白中， silkmapin 、hic74、和silkmaxin是典型的丝状蛋白[26,28,44]，是珍珠层有机框架组装的重要参与者。同时外围几丁质框架与文石小片的其他矿化蛋白相结合需要几丁质结合蛋白参与，在三角帆蚌中发现了几丁质结合蛋白hichin，抑制hichin的表达可以导致珍珠层不溶性骨架的无序自组装，新形成的碳酸钙晶体不能与有机骨架相结合，表明其不仅参与了珍珠层初始沉积期间的框架构建[33]，还是文石小片的组装因子，在珍珠的质量形成中有重要作用。此外，hic31和hic52蛋白被认为分别是介导和控制珍珠层和棱柱层生物矿化过程的框架基质蛋白[34,35]。这些框架蛋白与其它蛋白之间的组装依赖共价键，如hic7蛋白序列含有大量Cys残基（16.5%），推测其通过形成分子间和分子内二硫键拥有较强的与其它贝壳基质蛋白交联的能力[27]。酪氨酸酶也被认为是贝壳基质蛋白重要的交联因子，通过催化单酚和邻二酚氧化为活性邻醌实现交联，如酪氨酸酶hcTyr2可能通过介导quino蛋白的交联作用促进有机基质的成熟从而在贝壳表层和珍珠层的形成中发挥重要作用，抑制其表达会使角质层生长受到抑制，且使珍珠层文石片结构出现紊乱[25]。
4.3 参与晶体形貌调控
    对teosin蛋白进行体内干扰的研究发现，干扰后棱柱层结构差异不显著，珍珠层结构也相对正常，文石片上晶体颗粒成核正常，但是成核中心分布不规则，提示其可能参与调控晶体形貌，体外结晶首次发现在teosin的作用下可以诱导产生碳酸钙多晶，而不是以往报道的单晶[38]。hic14和hic19 的表达抑制研究表明，hic14与珍珠层表面碳酸钙成核后的后续生长有关，hic19与珍珠层的晶体形态和排列高度相关，表明两种基质蛋白均参与了三角帆蚌的生物矿化中的结晶形成和晶体形貌调控[37]。hc-temptin蛋白是一种棱柱层、珍珠层共用基质蛋白，被认为同时参与棱柱层和珍珠层晶体形态和生长的调节，并且主要参与棱柱层生长，与其他基质蛋白共同作用于珍珠层生长[36]。
4.4 参与贝壳着色调控
三角帆蚌所产珍珠的颜色与贝壳珍珠层颜色高度关联，所以对贝壳颜色形成机理的研究对培育优质珍珠具有重要意义。对酪氨酸酶蛋白hcTyr和酪氨酸酶相关蛋白基因hcTyp-1的研究表明，两种基质蛋白在紫色和白色个体中的表达存在差异，紫色个体中hcTyr的表达较高，而hcTyp-1的表达水平则在白色个体中更高，综合hcTyp-1含有的甲壳素结合结构域考虑，研究者推测hcTyr和hcTyp-1可能参与了三角帆蚌珍珠层颜色的形成[24]。新鉴定的基质蛋白hic6和hcCUBDC也被推测参与了三角帆蚌珍珠层的着色调控[27,39]。
4.5与珍珠重量性状的关联性
    有关合浦珠母贝有核珍珠形成过程的研究表明，在贝壳基质蛋白的作用下，珠核表面的碳酸钙沉积趋于规则，最终形成高度整齐一致的致密初生珍珠层[6]。类似的现象也出现在三角帆蚌无核珍珠形成过程中，在插片后第12天，不规则矿化颗粒出现，直到第15天，在珍珠表面都只能观察到无序堆积的碳酸钙晶体，从第18天到30天，观察到无序沉积的碳酸钙晶体覆盖有机膜，并在其上逐渐沉积趋于规则的碳酸钙颗粒，直到最终堆积文石小片形成高度有序规则的珍珠层，在无序沉积向有序沉积的过程中，实时定量PCR的结果表明基质蛋白在其中发挥了重要作用[23]。
此外该研究还首次证实了基质蛋白的表达与淡水无核珍珠的重量性状在前6个月的关键生长期具有显著相关性[23]。养殖珍珠的价值由珍珠等级分类、表面光滑程度、光泽、形状、颜色和大小决定[49]，其中大小是很重要的评价指标。在有核珍珠中，因为核的存在，珍珠的大小往往由珍珠层厚度为标志[50]。而在淡水无核珍珠中，由于没有核，加之无核珍珠性状不规则，正圆个体比较少，所以可以用珠重来表征珍珠大小，越重的珍珠直径越大。一项研究检测了10种三角帆蚌基质蛋白（hcperlucin、 hic31、 silkmapin、hic22、hic74、hic52、hcTyr、hcCA3、hic24和hc-upsalin）与插片后6个月内珍珠重量性状的关联性，最终证明丝状蛋白silkmapin与珍珠重量性状无关联性，hic31和hic22与珍珠重量性状呈负相关，其他珍珠层基质蛋白hc-upsalin、hic24、hic52、hic74、hcCA3、hcperlucin和hcTyr的相对表达与珍珠重量性状呈正相关[23]。
5总结与展望
通过已有的研究成果可以发现，有关三角帆蚌贝壳基质蛋白的研究取得了一定的进展，但还不足以阐明三角帆蚌贝壳的形成机理，还有很多领域需要深入探索。
（1）
发现和鉴定的三角帆蚌基质蛋白数量还不多，目前近百种已发现的基质蛋白大多是在海水贝类特别是合浦珠母贝中发现的，而三角帆蚌中发现的基质蛋白不足30种，还存在着大量序列、结构与功能未知的基质蛋白有待鉴定与研究；（2）
有关三角帆蚌基质蛋白结构的研究还不够深入，大多数研究停留在简单的一级结构分析和高级结构的软件预测阶段，对三角帆蚌基质蛋白实际的高级结构及其与生物矿化功能的关系还有待进一步研究；（3）
关于三角帆蚌基质蛋白在贝壳形成过程中的功能研究还不够透彻，仅有部分基质蛋白开展了体外碳酸钙结晶、贝壳破损修复等功能研究；（4）
对于三角帆蚌基质蛋白应用的研究比较缺乏，如何利用已有的三角帆蚌基质蛋白研究成果指导三角帆蚌育种和高品质珍珠培育是亟待开展的重要课题。
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Research progress of matrix proteins in Hyriopsis cumingii

Abstract: Shell and pearl are highly ordered biominerals formed by calcium carbonate under the control of organic matrix，composed of shell matrix proteins, sugars and lipids. Shell matrix proteins play significant roles in the formation of shells and pearls. It is very important to study the matrix proteins of Hyriopsis cumingii for revealing the formation mechanism of pearls and cultivating high quality pearls.In this paper, 26 matrix proteins related to the formation of the cuticle, prism layer and nacreous layer of Hyriopsis cumingii were introduced. The structural characteristics of these matrix proteins were analyzed, including the amino acid composition, primary structure and advanced structure. The roles of these matrix proteins in biomineralization were also introduced, including participating in the deposition of calcium carbonate, the formation of organic framework, the regulation of crystal morphology, the regulation of shell coloring and the correlation with pearl weight.
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