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在系统演化和个体发育中细胞遗传信息的变化

陈汉源

(中国科学院上海细胞生物学研究所)

染色体基因携带的遗传信息编码在 DNA

核苦酸顺序上，由此转录成互补顺序的

mRNA，指导专一蛋白的合成。因而基因最终

决定着细胞和机体的表型特征。由于科学的进

展，细胞的遗传信息日益具备明确的物质内容，

过去曾泛指染色体(质)，嗣后则衡之以 DNA

含量，目前常以 DNA 顺序复杂性表示之，后

者约相当于单一顺序 DNA 的核晋酸对数[1)。

至于遗传信息以何等状态存在于细胞内，究竟

是稳寇的?还是可变的?以何者为经常?以那

种为偶然?历来对此有不同见解，至今仍然争

论未决.

就系统演化而论，生物通过造传才能保持

种属的相对稳定，同种生物各个机体细胞的染

色体组型是相同的，每单倍体 DNA 含量 (c

值〉也是恒定不变的。但变异是种属演化的根

源，由于基因突变，并经重组、选择和隔离引

起种群分化和形成新种。通常在较低等生物的

演化中，随着机体结梅和功能愈益繁复E 细胞

遗传信息含量-c值也渐趋增加，而高等生物

的变化则远非如此，出现C值矛盾现象[ 1]。如

硬骨鱼和两栖类的 C值远超鸟类和哺乳类。同

属各种生物的 C值可以相差很大，甚至有的种

内个体之间也会有所不同。

至于在个体发育中，由一个受精卵分化形

成上百种不同结构和功能的特化细胞。从爪塘

的核移植试验，烟草和胡罗卡的单个体细胞或

花粉的体外培养，表明已分化的细胞仍具有发

育全能性。而且，细胞的分化状态也可改变，

已特化的细胞仍能化生.显示在特化细胞中，

原有的遗传信息并未改变，只是有选择地表现

不同的基因活性，从而合成专一蛋白.如肌肉

细胞合成肌动蛋白和肌浆球蛋白，软骨细胞合

成软骨素等。而且，即使功能旺盛的特化细胞

仍只有单一的基因复本，如鸭网织细胞虽能合

成 3x108 血红蛋白分子，却仅有少于 10 个珠

蛋白基因复本。然而，另有充分的事实支持相

反的观点。通常细胞分化状态是稳定的，分化

特征能够长远地传递给子代细胞，说明特化细

胞已发生不可逆的遗传本质的变化。实验证明

在细胞分化中，遗传信息含量可以发生短时期 F

的，半永久的，甚至永久性的变化[Zd]，这些

变化或能逆转，也可固定下来，今择其要者分

述如下。

(-)系统发育中的遗传蛮异

种属演化基于种质细胞的遗传变异，包括:飞

(1)基因突变。如血红蛋白和肌红蛋白基因是

由同一祖先珠蛋白基因，经过重复、易位及点

突变形成的。 (2) 染色体畸变。如人 5 号染色

体长臂与黑猩猩 9 号染色体长臂为同源，来自

共同祖先，但经历染色体融合或裂解，以及易

位。 (3) 基因数量的扩大。如大肠杆菌每种

tRNA 基因只有一个，果蝇则有 13 个[气每

单倍体所有 rRNA 基因数目上，果蝇有 130

个，爪蜡却有 450 个。

在无脊椎动物演化中， c值通常递增 z 但

陆生脊椎动物之间，机体结构愈加特殊化的种

属， c值反而下降.整个生物界C值分布如

下(4): (1)原核细菌为 0.003-0.01pg ( 1 微微

克= 10- 12克)，平均约 0.007阻，如大肠杆菌

。 .004pg. (2)菌类为 0.09-100pg ， C值分布甚

广。 (3)多数动物和某些植物为 1-5阅。 其中

a.爬虫类，鸟类和哺乳类为 0.1-3pg. b.软
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i 体动物、环节动物和甲壳纲多，为 6pg. (4)一

1981 年

些动植物C值很大，达到tl10~11∞pg. 如无尾

1 类 19-100pg，裸子植物 4.2-50阻，被子植

物 1-89pg. 皖 (Amphiuma)89阻，贝母属

(Fritìllevia darissi)89pg. 曾经认为细胞核内

DNA 包含: (1)原级 DNA 约占 6%，以编码

蛋白或用于控制，这为机体生存所必需. (2) 

次级 DNA 约占 94%，这对生存并非绝对必

需，是由前者复制而来，但易于变化或失去.

〈二〉半永久的遗传蛮异

通常新种的形成是漫长的过程，一时颇难

觉察.但在较短时期内，亚麻可发生半永久的

变异。当将野生的可塑型亚麻种子，在温室发

芽期间，用高氮肥料可诱发成巨型植株，而高

磷肥料则长成矮型作物lB1，前者比后者长度上

高 4 倍，在体重上大 6-8倍，在核内 DNA

含量上增加 16%，其申 rDNA 则增高 70%.

如果两者的种子在低温中发芽，则又回复到可

塑型.反之，如于温室中发芽，则不能复原.

显示这种遗传变异可以半永久地遗传于后代.

与此类似的是核糖体基因的矫正.果蝇在

每个 NOR 内〈核仁组织者〉成簇排列着

130-260 个 18S 和 28S.rRNA 基因二而短毛

突变型(bb 隐性)NOR 的 rRNA 基因则远低

于 130 个.但其后代的雄性纯合子突变型可以
回复到野生型.后者的 rRNA 基因数目，已经

矫正，达到 130 个以上[6].这矫正现象可遗传

于后代，也可再失去.上述现象应与体质细胞

的 rRNA 基因补偿区别，后者是不能遗传下

去的。同样， rDNA 的矫正亦出现于酵母中.

这些现象或可视为种属演化中遗传变异的缩

影。

(三〉攘糖体基国的倍增

卵母细胞在成熟分裂的粗线期开始，在核

内 rDNA大量倍增，到双线期以后， 又渐恢

复原状。所转录的大量 rHNA 则储存在卵质

中，以供后来胚胎友商之需要，但这，并不影响

圈 1 爪蛐卵母细胞和 3HrRNA 杂交，银位
位于 rDNA 团块上

种属的演化.该现象分布很广，如爪瞻的卵母

细胞核内，可形成独特的核帽结构〈图 1)，使

核内 DN~ 总量从 12pg 增加到 43缸。后来核

帽散开、，在核液中形成一千多个游离核仁，其

内的环状双股 DNA 中，含有 rRNA 基因。爪

蜡每单倍体原有 460 个 28S 和 18S rRNA 基

因，经过滚环原理倍增后，卵母细胞约共有

rRNA 基因达1.1 X 106 个【 7]。至于爪瞻精母

细胞亦有较小量的基因倍增.

此外，蟠蜡和大蚊科卵母细胞核内出现额

外的 rDNA 小体[町，各占全核 DNA 的 25%

圈 2 蟠蝉生殖细胞 DNA 的密鹿梯庭分析
间期卵母细胞含丰富的 rDNA(1 .716) ，

其他为主带 DNA(1 .6~ !l)，细雨 DNA

(1. 731 作标准)和糖尿
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图 3 水甲虫卵母细胞的 Giardina 小体，

细线为联会的染色体

和 59%。前者每单倍体由 171 个 rRNA 基因

倍增到 800 个复本(图 2 )。龙虱科水甲虫卵母

细胞的额外 rDNA 特称 Giardina 小体(图

3 )，呈现特殊的细胞学特征.其他还有硬骨

鱼和软体动物也都有基因倍增。核糖体基因倍

增除发生于种质细胞外，也出现于体质细胞中，

如洋葱根尖后生木质部细胞.

(四〉黛色体削捕、丢失和异染色质化

早已发现烟虫胚胎的种质细胞保留全部染

色质，而体质细胞则削减异染色质部分〈图 4 ). 

否也

、、、a b 

图 4 马III姐虫卵裂的染色质削减
a. 第二次卵裂中期，上面为种原细胞，
下面为体质细胞，常染色质部分切断

成许多小片

b. 第二次卵裂后期，下面的质体细胞削

减J疑缩的异染色质，常染色质小片则
移向两极

因而州省各包含不同的遗传物质。马副阳虫，

人烟虫和猪阳虫的体质细胞分别削减邸，34 和

33%DNA，后者所削减的 DNA 均属重复顺

序，或谓有一半是单一顺序[町，这些被削减的

DNA 为种质细胞的成熟所必露， 而与体质细

胞的进一步分化无关.染色质削减现象亦出现

于剑水蚤中。

更有甚者，双翅目瘦蚊科胚胎在第五次卵

裂时，已进入胚质或极质的 2 个原始生撞细胞

仍保留全部 40 个染色体，而其他 14 个原始体

质细胞则丢失 32 个E染色体，只留下 8 个 S

染色体。尖眼草蚊科的染色体丢失更为复杂，

在间期核内，凝缩的染色体穿过核膜到达细胞

质中(图 5)，最后消失。由于种质和体质细胞

各丢失不同数目的 L和X染色体，而保留全部

A染色体，因而两者各有不同的染色体组型.

植物玫瑰亦有类似情况出现。

飞~

固 5 尖眼草蚊科胚胎体质细胞丢失染

色体，凝结的染色体穿过核膜到
达细胞质中

至于盾阶科雄虫体质细胞丢失一半染色

体，故成单倍体，而蜡助科雄虫的父源染色体

全都异染色质化。有袋类袋狸雌兽体质细胞丢

失父源X染色体，雄兽则丢失 Y ，结果都成 xo

型。而袋鼠雌兽的父源X染色体异染色质化。

雌性哺乳类体质细胞的两个X染色体之一随机

失活，这些都是永久的变化，在动物一生中不

能逆转[10]。上述三类现象的表现形式虽各有

异，其共同效果适与基因倍增相反，均使体质

细胞有效的遗传信息含量减少，推想可能具有

共同的分子机制一一修饰酶和限制酶系统.

〈丑〉多钱染色体的不同复制

多倍体和多线染色体细胞具有高度生物合
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多线染色体的胀泡代表基因功能的表现活、

性，而 DN产胀泡则为结构基因选择性倍增的

形态表征.如尖眼草蚊科幼虫多线染色体的少

数几个带能形成 DNA 胀泡〈图 8 )，除合成

RNA 外，并提高胸腺嘈览核昔的渗入，待此'

等胀泡消退后，这些带内 DNA 比原来增高

2-4倍.现已证明，由 DNA 胀炮 B2所转录

的 mRNA 能合成专一的多肤 50 而多肤 4 的

合成则由C3 DNA胀泡所控制[11].

另一方面，情况刚巧相反.一种摇蚊

(Chironomus mel anotus) 多线染色体的着丝粒

异染色质特别增大成H小体。西瓜果实多倍体

细胞比分生细胞的异染色质显得格外丰富，显

示异染色质相对地复制过度。以上说明在多线

染色体和多倍体中，常染色质和异染色质的复

制各不相同.

1981 年

k 
马 I -，: W

人

人
固 7 果蝇成虫和蝠备噩瞥 DNA 的密魔梯

鹰分析

左侧第一峰为主带 DNA，其他为卫
星 DNA 。 显示卵巢和大脑的卫星
DNA 比其他组织较高

〈六) DNA 胀泡和对应带的同属多形

?喃!J""，c.' 飞 、 唱阴晴酷

线眼罩戴科幼虫曙攘腺多钱染色体
的 B2DNA 胀泡

人

h
Y仰

人人
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成能力，是细胞终端分化的特殊形式.通常认、

为双翅目多线染色体乃由二倍体完全复制而

成，估计其 DNA 含量成?增加，但是实验

证明其中有不同的复制〈图 6 )，各种不同的染

色质或 DNA 组份的复制速度有所差别.结呆

造成相互之间在含量比例上的变化.

在一方面，细胞光度法结果显示，果蝇的

唾液腺和大脑神经胶质细胞，以及蝇虫的中肠

膨囊细胞核的 DNA 含量的增加明显脱离T

比例。这主要由于其中异染色质复制不足。应用

分子杂交表明，在呆蝇(D. virilis)的X 多线染

色体中，。异染色质相对地较少复制， α 异染色

质甚至完全不复制.对其 DNA 进行密度梯度

分析显示，所有三种卫星 DNA 在成虫体内不

同组织中分布很不均等〈图 7λ 经过形状和大

小的对比看出，果蝇(D. melanogaster)的X染

色体的异染色质片段，原寡角摇蚊(Prodiamé­

sa ，olivacea)的第三对染色体和果蝇 (Dò nasu­

Zoids)的一对V型大染色体在二倍体细胞中都

占有相当大的比例，而在多线染色体内复制比

例均甚低.
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圈 6 多倍体和多线巍鱼体 DNA 的复制
a. 由二倍体分裂形成两个相同的细胞
b .由二倍体完全复制成多倍体细胞
C. 由二倍体完全复制成多钱染色体细胞
d. 多线染色体内一些 DNA 复制不足

e. 二倍体的一些 DNA 倍增，并从染色
体路离

f .多线染色体的一些 DNA 额外倍蝉，并
从染色体游离

• d c b, 
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与上述现象直接相关，两个同源多线染色

体的时应胀?包或对应带常呈同质多形，在尖眼

草蚁巾，一个月长陆的 DNA 含量明显大于另一

对应胀悔。两个品系摇蚊(C. thummÎ thummi) 

和 (C. thumml\ piger)的 C值原来相差 27% ，

在其杂交体的两个同源、多线染色体之间，某些

对应带的 DNA 含量可以相差 2 ， 4 , 8 或 16

倍[1]。甚至在同一品系不同储备体摇蚊的杂交

体中亦是如此。如果说"一个带代表一个基因"，

这些结果正好说明两个等位基因的信息含量明­

显不同。

(七〉专-顺序和结构基国的倍增

鸡胚肢芽的间叶细胞在分化成软骨细胞的

决定时刻，核内中等重复顺序发生倍增。如果

此时以澳脱氧尿唔呢核苦处理股芽，则阻止软

骨的分化。与此相似，鸡胚神.经网膜的神经上

皮分化成典型的视网膜细胞，后者能被氢化可

的松诱导产生谷酷肢合成酶。这时同样也有中

等重复顺序的倍增。而且细胞的形态分化和酶

诱导均可被提脱氧尿嘈睫核苦所阻-止[叫。这

些中等重复顺序可能用于控制 ν 以打开或关

闭专一的基因活性，从而决定细胞的分化前

途。

至于在体外培养的小鼠成淋巴细胞(二倍

体)中，抗药型比敏感型在氨甲喋岭抗性上大

100 ， 000 倍，二氢叶酸盐还原酶活性高 300 倍，

前者的酶蛋白含量占全部可溶蛋白的 10% ，

酶的 mRNA 和基因复本均增加几百倍。其他

如小鼠 S180 和 L1210，以及中国仓鼠肺和卵

巢细胞中均有类似的基因倍增。在稳定的抗药

型细胞中，这些倍增的基因复本位于染色体的

额外均质染色区中，在不稳定的抗药型中，基

因复本位于双体微小染色体上[12] ， 这些倍增

DNA 达到 1000kb(一千碱对)，而一个酶基因

包括编码和插入顺序仅有 45kb。限制性内切酶

分析表明均质染色区和双体微小染色体的

DNA 顺序相似，这是显示结构基因倍增的突

出例t正。

(J\) 体细胞遗传重组

种质细胞经过遗传重组，造成后代的个体

差异，而体质细胞的遗传重组，可能导致细胞

分化。如人早期胚胎合成血红蛋白 Ez( αZEZ) ， 新

生婴儿合成 F1 (αzYO或民(αzy~ )。 成人则合

成 A1 (αzßz)或 Az( αZÕZ)。推测在未分化的成

红血球细胞中， α 基因分开排列，其他 E , yl , 

γ2 ， ß 和 8 基因则前后依次连锁着。 当细胞开

始分化后，位于前方的基因逐步被切除，后方

的基因才能相继与起动基因连接，因而逐一表

现功能[141 ，才能依次合成各种血红蛋白。

遗传重组也出现于 B淋巴细胞中，这在受

到特定抗原剌激后，分化成浆细胞，每一细胞

各产生一种特异抗体。在杂合细胞中，抗体的

轻链和重链基因虽各有许多同族异型基因簇，

但只有其中之一被激活，称为等位基因相斥，

如小鼠骨髓瘤细胞只产生1<轻链。而且，在未

分化的小鼠淋巴细胞内，抗体基因 DNA 所包

含的许多不同的恒定区和可变区，各自分别成

簇排列在染色体上，在受到特异抗原免疫的细

胞中，通过形成 DNA 侧环，并被切除后插入

等重组过程，致使基因 DNA 重新排列，将特

异的恒定区和可变区 DNA 片段连锁在一起，

最后装配成专一免疫球蛋白基因 [14 ， 16]。因而

每个浆细胞就只能产生一种专一抗体了。可见

遗传重组是高度特化细胞合成特殊功能的专一

蛋白的必要手段。

〈九3 代谢 DNA 和遗传 DNA

原生动物纤毛虫的多倍体大核能转录大量

RNA，专管营养代谢， 而二倍体小核不合成

RNA，只负责有性繁殖。表明 DNA在细胞功

能上有代谢和遗传之分，前者易于变化，后者

较为稳定。但是，从二倍体大核原基形成大核

并非是简单地多倍化，核内染色质经过错综复

杂的改造过程.尾棘虫的大核形成经历三个阶

段: (1)大核原基内有 1/3 染色体复制成多线

染色体，其余染色体逐渐消失。 (2) 所有多线
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图 9 尾棘虫在大核成熟过程中染色体(上)和
DNA (中)的蛮化，以及发育时期(下〉

a 接合后形成的合核，每一染色体由一

细长纤维组成

b. 早期多倍化，染色纤维增多

c 形成多线染色体~带，→带间
d .情-带间单位是一个基因，其间以重复
顺序连接

e 多线染色体崩解

f .惜一带问单位被膜包围分割成囊
g .重复顺序分解

h. 核内小囊破裂
1 .由未分解的 DNA 倍增成大核

染色体被分割成许多小囊泡，而且溶失 90%

DNA o (3) 由剩留的 DNA(2C)复制为成熟大

核(60C) (图 9 )。这些过程分别相当于染色体

丢失，染色质削减和染色质的不同复制。假如大

核每单倍体只有 1 个 DNA 分子，那末大核的

顺序只及小核顺序的1.6%，曲这些顺序复

制J 4096 倍形成整个大核[1]。至于尖毛虫属小核

DNA 含量为 2C，含有三种卫星 DNA，大核则

为 180C，只有主带 DNA。两者的顺序复杂性分

别为 (3-25) X 108 和 6'x 107
0 DNA 分子长度

各为 45 和 0.75 微米。这表明从合核失去99%

以上基因组，再由剩留的 DNA 复制 1-2 千次

形成大核[1]。结果大核就只保留代谢 DNA ，

而丧失全部遗传 DNA 了。

在多细胞动物中，除固有的遗传 DNA 之

外，仍然显示代谢 DNA 的变化和作用。我们

发现雌性高氏后异刺线虫肠细胞核 DNA 陆生

殖周期而起落。在排卵、卵裂和胚胎发育时

期，核内 DNA 增高达 8C o 当孵化成幼虫，并

排出体外后，又下降到 2Co 雌虫的生殖器官
细胞亦有类似变化[16 ，1 7] 。

(+)环境因素的影响

常春藤的幼年和成年植株的形态迥然各

异。前者叶掌状，茎爬行，后者叶卵圆形，茎

直立。当成年植株经过切割后，再生的新枝仍

为成年型。若以赤霉酸或高温处理，则可转变

为幼年新枝。而且，幼年和成年叶细胞核DNA

含量也有差别，分别为 8.0 和 6.7pg [1 8]。经

复性动力学测得的基因组大小各为 5.10 和

1.83pg。查明前者为二倍体，后者是四倍体，

但后者井非由前者的全部 DNA 的完全复制，

而由其中部分顺序倍增所形成。显示常春藤随

着年龄的增长，核内遗传信息经过复杂的重建，

从而导致植株形态的结构改变.

至于在体外培养的兰科原球茎中，经 2 ， 4-

双氯苯氧基乙酸处理，促使正分化的实质性细

胞的异染色质比常染色质多复制 5 次，前者达

1024C，后者为 32C，资基腮可阻遏这现象的

发生。此外，曾经报道外源 DNA 可诱导细胞

分化。从英草的生长花芽的茎忏提取 DNA ，

处理营养枝上的叶芽，促使后者开花(19]。将

这 DNA 加热后速冷，则作用增高，经DNase

消化后，其作用消失。但从营养枝忏来的无此

效用。显示不同组织来源的 DNA'对细胞分化

的诱发作用是不同的.

总之，关于细胞遗传信息的稳定和可变两

种对立概念争论的深入，能够加速揭示种属演

化的内在规律，而且势必推进细胞分化原理的

阐明。曾经提出细胞分化的假设[20] , 认为细

胞内存在 DNA 修饰酶系统，经过'DNA-胞

嘈览甲基化酶和 DNA-甲基胞略览氨基水解

酶作用，以 s-腺苦基甲硫氨酸为甲基的供体，

修饰 DNA 顺序的碱基，可能由此起动胚胎的

发育程序，并决定细胞的分化途经。假设常能

推动科学研究的发展，但要经过正确周密的实

验来证明，并将接受客观事实的严格检查。
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天然杀伤 (NK) 细胞的研究进展水

叶庆炜

(中国科学院上海细胞生物学研究所〉

细胞免疫生物学领域中的又一最新发展，

是在研究特异性细胞毒性效应中，发现了另一

种与特异性免疫作用无关的天然细胞毒性机

制。介导这种天然细胞毒性反应的效应细胞，

在表面特性和功能上显然不同于T 、 B淋巴细

胞和巨噬细胞。它来自正常动物或人体的脾脏、

淋巴结、周围血液、骨髓和肺脏中。这种细胞

的天然细胞毒活性不依赖于抗体或补体，能够

在体外j容解或破坏各种靶细胞{包括肿瘤细胞、

造血干细胞J 被细菌或病毒感染的细胞等) ，因

此被称为天然杀伤细胞，(Natural Killer CeU , 

简称 NK 细胞)。鉴于这种 NK 细胞不仅是机

体抗御肿瘤监管机制中的重要效应细胞之一，

而且在调节正常干细胞增殖和分化，维持自身

稳定中起着重要作用。因此， NK 细胞具有颇

为广泛的生物学意义。

-、 NK 细胞的表面特性

对于 NK 细胞的特征有着不同的描述，但

啃齿动物和人类的 NK 细胞也存在着许多共

同的性质。已经发现，先天性无胸腺小鼠中的

NK 细胞往往具有较高活性，这思示了 NK 细

胞的非T细胞性质。通常，在抗 Thy-l 血

*本文承姚鑫教授审阅，葛锡悦同志提出宝贵意

见，谨致谢意。
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