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复合 体的研究 进展

林亚康

(中国科学院上海细胞生物学研究所上海 200031 ) 

联会复合体 (synaptonemal complex , SC) 

是性细胞成熟过程中第一次减数分裂前期一一

粗线期时，同源染色体之间形成的一种三线状

结构。 SC 首先由 Moses 等在电镜下发现[1] 。

它的亚显微结构包括两个侧成 分 (LE)和一个

中央成分(CE) ，在 LE 和 CE 之间有横纤丝相

连。 染色质纤维以 loop 形式排列在 SC 两侧。

由于联会复合体和同源染色体的配对、 重组和

第一次减数分裂染色体的凝集和分离有关，因

此，联会复合体一直是细胞生物学和细胞遗传

学研究的主题之一。 80 年代以前，对联会复

合体的研究，主要集中在各 种生物的 SC 组

型、 SC 结构、 SC 的形成以及 SC 与同源染色

体配对、 重组的关系等[2-11]。这方面，施立

明和他的学生也做过不少的工作。近年来，人

们试图揭示粗线期染色体的分子结构、 同源染

色体之间配对手n重组的分子机理， 对 SC 的形

成、 生化组成以及超微结构作了更深入的研

究 ， 本文主要就这些研究的进展作一些简要的

介绍。

一、 联会复合体的形成

一般认为联会复合体的形成分下列三个步

骤:1. 在细线期时， 细长的染色体轴沿每一

条染色体形成; 2. 在偶线期时，通过横纤丝

的形成使同源染色体轴平行排列，轴中心便成

为 SC 的 LE ; 3. 随着同源染色体的配对， 在

LE 之间的横纤丝上形成 CE，此时完整的 SC

便形成[ 9] 。 对 SC 的发育过程曾有许多作者用

光镜和电镜进行过观察IS'"'1ZI，但比较有说

服力的是 Dietrich 等的工作，他们用提腮阻断

法研究了小鼠精母细胞 SC 的发育过程，他们

的结果表明 SC 是在用药后第 9 天当细胞进入

早偶线期时渐渐形成的，到第 11 天进入粗线
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期时， SC 才得以完全形成[ 14]。他们并发现，

在早偶线期时，在细胞核中可见许多短的呈棒

状的 SC 片断， 并认为这些短的棒状结构可说

明在每一个二价体的同源染色体是以多位点开

始配对[ 14] 。

John 认为同源染色体的配对导致二价体

的形成常分两步 ， 第一步同源染色体之间进行

预排 ， 相间 300nm 左右，第二步同源 染 色体

之间以更精确的排列、相间为 100nm，随 后

SC 便形成[l E] 。 Moens 从炸蝠的染色体配对时

观察到， 在 SC形成之前 ， 有一特定的成分(称

作 synaptic units)存在 ， 这种成分很可 能与同

源配对和 SC 形成有关。 随后 ， Rasmussen 对

家蚕精母细胞研究指出，同源染色体之间配到

初步识别受位于距端粒 1二3 μm 的一个短的亚

端部位点影响 ， SC 形成是从同源染 色体紧密结

合的末端附着斑开始 ， 在一个或两个末端通过

这种亚端部结合相配，然后 SC 逐渐发瓦而

成。

对 SC 的起源仍未搞清 ， Roth 等把百合的

花粉母细胞培养在含有蛋白合成抑制剂(放线

菌素酣)的培养基中 ， 结果使 LE 不能形成， 如

果把处理过的细胞 ， 在早偶线期时去掉放线菌

素嗣 ， SC 则能重新形成，如果在后偶 线期或

早粗线期时去掉抑制剂 ， 也不能形成 SC， 使

染色体不能联会 ， 也没有交叉形成[ 16] 。 他们

的结果意味着组成 SC 的某些蛋白是在偶线期

合成的。 Lu 的研究指出 ， 联会复合体的装配

和形成的每一步都是通过蛋白的合 成推进[1 7] 

Heyting 等用免疫细胞化学方法 ， 研究了大鼠

SC 的发育过程，他们的结果表明组成 LE 的

主要蛋白是在偶线期合成的。因此 他们认为

SC 的形成是通过新合成的方式，而不是通过

预存于核内物质重排而成[ 13] 。

对于 CE 的起源也未搞清 ， 现有两 种观

点z 一种观点认为它是在配对过程中 LE 原位

产生的， 作为轴中心的扩伸，另一种观点认为

CE 前体是在核仁内合成和装配， 然后转移到

发育的 SC 中间 [ 15]。最近 ， Smith 等用单抗鉴

定了一种 48kDa 蛋白位于 SC 的中心区 (Cent

ral Region ) ， 这个蛋白是减数分裂过程中合成

的一种 SC 结构蛋白， 很可能参与同源染色体

的自己对[ 18] 。

二、 sc 蛋白组分的免疫定位

De.Martino 等首先用抗肌动蛋白和抗肌

球蛋白抗体对大鼠的 SC 进行免疫细胞化学标

记 ， 认为肌动蛋白和肌球蛋白是 SC 的蛋白组

分[19]0 Heyting 等的研究结果肯定了 SC 端部

确实存在有肌动蛋白，但他们没有证实肌球蛋

白是 SC 的组成成分[ZOU Moens 等发现在 SC

中有拓扑异构酶1I (Topoisomerase 1I) [21] 。

Heyting 等对分离纯化的大鼠精母细胞 SC

成分进行 SDS 电泳分析表明 ， SC 主要 由分子

量为 67 ， 60 , 57 , 55kDa 的蛋白组成，此外

还有少量 90 ， 35 , 33 , 28 和 26kDa 蛋白以及

某些组蛋白， 并发现 67 到 60kDa 蛋白的电泳

迁移率与大鼠肝细胞的核孔复合体的核纤层蛋

白和核纤层相同， 因此他们提出 SC 和核孔复

合体及核纤层之间有一定的关系[22] 。

Heyting 等用提纯的大鼠 SC 蛋白免疫小

鼠制备抗 SC 的单抗， 其 中一个单抗1I 52F10 

能与 提纯的 SC 两个主要成分 30 和 33kDa 多

肤反应 ， 用这个抗体， 在光镜和电镜下对 SC

组分进行免疫定位 ， 结果显示这个抗体能与配

对或未配对的偶线期、 粗线期 、 双线期的 SC

反应 ， 在光镜样品中能与晚粗线期和双线期的

SC 及附着斑发生较强的反应。免疫金标的电

镜结果显示这个单抗主要与配对或未配对的

LE 发生反应 ， 在晚粗线期和双线期 SC 的

末端膨大部分也能与之反应 ， 因此他们得 出

结论 30 和 33kDa 多肤 是大 鼠 SC 中 LE 的成
A斗 [23]
/J 。

Moens 等用两个抗 SC 单抗( 1I 52F 10 , m 
15B8 ) 对大鼠 SC 进行免疫金标分析，发现 E

52F10 抗体 在常染色体和性染色体的轴 上均

有金颗粒标记，在减数分裂前期的染色体配对
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阶段(偶线期)标记的金颗粒较少，而当配对完

成后 ， LE 成平行排列时(即粗线期)金颗粒有

较多的标记 (5 5 grainsjμm SC) ，在双线期时，

染色体轴中心开始分离，这些抗原在整个轴上

仍能检出，而且在延长的末端有重的标记。但

在重组节中没有被标记。抗体 m15B8 能标记

LE 之间的蛋白 ， 主要分布在 LE 的配对面，

这个抗原只有在同源染色体配对时 ， 在轴的配

对处才存在，从分布 和时间上看被 m 15B8 所

识别的抗原其功能可能与减数分裂前期的染色

体配对有关。 他们的结果并表明这两个抗体能

标记大鼠和小鼠的 SC， 但不能标记兔子和狗

的 SC，而用人 CREST(硬皮病)抗着丝粒血清

作对照， 抗着丝粒血清对大鼠、小鼠、兔子、

狗的 SC 着丝挝都能标记。 因 此他们得出结

论， 被1I 52F10 和1 m 1 5B8 识别的抗原不是 广

泛存在的。他们并用这两个抗体对体细 胞进

行检测， 结果这两个抗体与体细胞的细胞质和

核组分均无反应[ 24] 0 Heyting 等用 1I 52 F 10 

单抗继续对大鼠各种组织和细胞的核蛋白进行

免疫印迹分析和免疫细胞化学定位，结果发现

各种细胞类型包括精原细胞和精子细胞核蛋白

在免疫印迹分析中与抗体 1I 52F1 0 均无反应，

只有精母细胞核的 30 和 33 kDa 蛋白与抗体发

生反应。 在肝 、 脑、肌和肠细 胞的冰冻切片

中，也未发现与 1I 52F10 抗体反应的;任何抗

原蛋白存在。在精巢中，只有 Sç 或 SC 片断

能与抗体反应。因此他们得出结论 ， SC 的 LE

不是由预存于核中组分重新排列所装配而成 ，

而是新合成的。至少有两种主要成分是新合成

的 ， 推测这两种蛋白是在偶线期合成的。他们

并认为 LE 的这两个主要蛋白不参与减数分裂

早期的染色体凝集过程[1 3 ] 0 Heyting 等用单抗

进一步研究了 SC 蛋白 ， 并根据抗体识别的多

肤，把抗体分为四类: 1) 能识 别 190kDa 多

肤l 2) 能识别 30 ， 33kDa 多肤 ; 3) 能识别

120kDa 左右的两个多肤; 4) 能识别 66一55

kDa 多肤。用免疫细胞化学定位 ， 66-55kDa 

多肤不位于 SC 巾， 而是出现在染色体的染色

质拌上， 而 190 ， 130 和 33kDa 多肤则位于配对

和未自己对的 sc 的 LE 中 ， 120kDa 多肤位于LE

的内边，特别是在配对的 SC 部位。用冰冻切片

免疫荧光分析了 190 ， 120 ， 30 和 33kDa 多肤在

精巢中的分布， 结果表明所有这些多肤是在偶

线期到双线期的精母细胞核中所特有，只有某

些早期的精细胞也能 检出 190 ， 30 和 33kDa

多肤， 推测这些是 SC 的残留。 因此他们进一

步推论 SC 的 LE 不是由预存在核中的组分重

排而成又它们的主要成分是在减数分裂前期新
合成的[ 25 ] 。

最近 ， Smith 等用单抗 SC14F10 鉴定了

SC 中的一种新蛋白 ， 定名为 SC48 ， 其分子量

为 48kDa ， 在双向电泳中 pI 为 6 .9。用免疫

金标电镜分析， 这个蛋白位于 SC 的中心区，

在细胞分级分离 (cell fractiona tion) 实验中 ，

他们发现这个 SC48 蛋白与粗线期精母细胞核

基质中的 SC 残基结合在一起。 他们的结果认

为 SC48 是减数分裂所特有的 SC 结构蛋白成

分 ， 参与同源染色体的配对[ 18 J 。

三、 sc 蛋 白 基因筛选和特性分析

Menwissen 和 Moens 等用抗 SC 的单抗筛

选到了一种编码 SC 主要蛋白的 cDNA， 根据

这个 cDNA 的核昔酸序列 ， 这个蛋白由 946 个

氨基酸组成，分子量为 111kDa ， 取名为 SCP 1 。

这个蛋白专一位于减数分裂前期同源染色体的

联会部位，它具有某些核纤层蛋白和某些核基

质蛋白的特性，这个 SC凹 的主要部分， 能伸

长形成亲水脂分子的 α 螺旋，这个区域氨基酸

序列类似于肌球蛋白重链的螺旋区。这个区包

含有一个亮氨酸 zipper ， C- 末端有两个小的碱

性区和几个 SjT-P-x-x motifso SCP1 基 因只

有在偶线期到双线期的精母细胞中才转录。用

单抗 IX5B2 和多抗 血清 分别对大鼠的 SC 进

行免疫电镜分析， SCP1 的 C 末端朝向 LE，这

个蛋白的其他区域伸向 LE 之间的中心区。因此

他们推论 SCP1 是 SC 横纤丝的主要成分， 并推

测它是由核基质蛋白特化而来[ 28] 。
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Chen 和 Moens 等用抗大鼠 SC 蛋白多抗从

大鼠精巢 cDNA 文库中筛选到了)个编码 65

kDa SC 蛋白的基因， 这个基因编码的蛋白位

于精母细胞同源染色体轴的配对面。这个蛋白

的氨基酸序列在 C 末端有一个酸性区，它为潜

在的糖基化位点，至少是一个可能的磷酸化位

点[21J 。

四、重 组节

SC 参与同源染色体配对， 并为 染色体重

组提供了结构基础。现认为重组和交叉形成实

际上与位于 SC 中心区的重组节有关[ 16J 。 重

组节首先由 Westergaard 等 [叫和 Gillies[ 29 J描

述为深染、 直径为 100nm 的球体 ， 位于 LE

之间。 Carpenter 把它命名为重组节[叫。 后来

在许多生物中都发现了的重组 节存在 [ 1 2J。在

不同生物的 SC 中重组节的分布和数量与交叉

的频率以及与减数分裂的时期有关 ， 重组节的

形状和大小，不同生物之间以及不同时期变化

也较大[16 J O Carpenter 把 3H 标记的脱氧 胸昔

渗入果蝇卵母细胞中，发现在重组节附近有

DNA 合成[31J 0 Carpenter 并认为重组节含有多

种酶，负责非姐妹染色单 体 DNA 之间的 交

换[叫。对于重组节中是否存在着 DNA 问题没

有足够的证据，直到最近 ， Gerardo 等用免疫

细胞化学方法，证实了在重组节中有 DNA 的

存在。他们用抗 DNA 抗体对小鼠和大鼠的精

母细胞、鸡的卵母细胞粗线 期染色体进行

DNA 亚显微定位，发现在染 色质拌和 LE 上

有大量的金粒标记外，在重组节中也有较多的

金粒标记，他们并发现在重组节和 LE 之间有

DNA 纤维相连接。这个发现支持了 Carpenter

早期提出的重组节参与交叉形成的观点[叫。

然而， 目前对于重组节详细的结构和功能，以

及调节重组节在 SC 中 的分布等有关机理尚不

清楚。

五、 sc 中心 区的三维结构

相同，两侧的 LE 和中间的 CE 通过横纤丝相

连 ， 而且 SC 的宽度也很接近。两侧 LE 之间

的距离约在 100nm 左右。尽管基本结构大致

相同， 但各种生物之问， SC 的显微结构也有

较大的差异，尤其是 CE 的结构，在脊椎动物

中被认为是无定形的 ， 而在昆虫中它为高度有

序的梯子样结构。 最近， Schmekel 等用 电镜 x

射线断层术 ， 研究了瓢虫的 SC 结构 ， 他们清

楚地揭示了瓢虫的 SC 中心区三维结构。 瓢虫

的 CE 由两个平行的纵向成分和许多规则的横

向成分组成象梯子一样的结构，横纤丝穿过

CE 与两侧的 LE 相连， 每一个横向 CE 成分仅

仅与一条横纤丝相连。 CE 是一个多层结构 ，

每一层由两个短的柱子和一些横向与纵向成分

组成，经向邻近的柱子通过许多小的纤维桥相

互连接， 同一层的两个柱子通过横向成分相连。

他们把一个横纤丝和它连接的两个柱子，称作

为中心区的一个结构单位，并提出了一个结构

模型[34J 。 继而他们对大鼠、果蝇和瓢虫的中

心区结构进行了进一步的比较研究，他们发现

这三种生物的中心区结构都含有相同的基本结

构单位，一根横纤丝连接两个平行短的柱子，

相邻的不同结构单位之间通过许多纤维桥相

连， 这种纵横向纤维与柱子 相连就构成了 CE

的三维结构。他们并认为在大鼠、 果蝇和瓢虫

中 ， 虽然中心区含有相同的基本结构单位， 这

种单位的有序性和密度在这三种生物中有差

异。瓢虫中密度和有序性最高，果蝇次之，

大 鼠最低 ， 因此他们得出结论含有这种结构

单位的密度越高， 其 CE 结构的有序性 也越

高[ 36J 。

总之 ， SC 仍然是当今细胞生物学、细胞遗

传学研究的热点之一。虽然对它的起源、它的蛋

白组分、分子结构以及它在同源染色体的配对、

遗传重组、 染色体凝集和分离中的确切作用还

未完全搞清， 但对它的研究正朝着分子水平深

入 ，可以相信随着越来越多的 SC 蛋白被鉴定和

编码这些蛋白的基因被发现，对它的分子结构

SC 的主要结构特征在动植物细胞中基本 ， 和功能可望有更多的了解。
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摘 要

联会复合体 (SC)是性细胞减 数分裂前期

I 所特有的结构。其功能主要与同源染色体的

配对、 重组有关。巳清楚， SC 是由 DNA 和

蛋白质组成的复合体，它的形成始于细线期 ，

完成于粗线期，它的装配和形成的每一步都是

由蛋白质的合成推进。在 SC I书已鉴定的蛋白

组分有肌动蛋白、拓扑异构酶 E 和一些分子量

为 26一190kDa 的多肤。利用单抗已筛选到了某

些编码 SC 蛋白的基因。 判二在 :重组节中证明有

DNA 存在。在昆虫中 SC 的中心区为高度有序

的梯子样结构，并提出了它的三维结构模型。
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