
真核细胞核小体研究的近况不
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真核细胞核小体(nucleosome)的研究是

染色体研究领域中的一项新课题，正日益受到

重视。 1977 年冷泉港定量生物学会议为此专

门制订新的研究方案p]。近几年，此项工作飞

速发展，使这个研究领域增添了不少新内容。

这里我们拟从核小体的结构出发，简要地叙述

它怎样形成染色质的各级结构，以及它和转

录、复制的关系。

-、核小体结掏的-融概念

1975 年 Olldet 首先使!用"核小体"

词，实际上就是 Kornberg 于 1974 年首次提

出的染色质亚单位结构。 1975 年后的研究报

告基本上都用"核小体"。

自从 Kornberg 核小体模型[2]建立以来，

许多实验室先后提供的大量实验证据表明=真

核细胞染色质均以核小体形式存在;核小体是

染色质有序的重复亚单位，它由核心颗粒和颗

粒间的连接丝两部分组成。前者主要包括由各

二分子的 H2A 、 H2B 、 H3 和 H4 组成的八聚体

组蛋白核心和绕在核心外围链长为 140 碱基对

〈以下简称 bp)的 DNA; 连接丝则主要包括组

蛋白 H1、一些非组蛋白(简称 NHC 蛋白〉和

20• 100 bp 长短不一的 DNA，

1977 年 Finch 等人利用 X光衍射和电镜

三维重组术进行的结晶核心颗粒测定，进一步

友展了 Kornberg 模型 [3]。他们发现核小体是

110 x 110x 57λ大小的扁圆形球体， DNA 左

向超螺旋 17圈，间距砚，旋转直径 110Å ，
并沿短轴等分成二个对称的盘状板体〈图 1) 。

此种模型促进了对 DNA 螺旋方式、组蛋白与
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DNA (粗线所示)在核小体核心颗粒周围螺旋

盘绕 1? 圈。图中数值代表核酸酶切割位置

DNA 相互作用以及组蛋白核心内部排列等方

面的研究。

关于核小体在染色质中的高级排列方式，

目前认为，电镜下显现的200-300Å 直径染色

质纤维是核小体螺旋排列的结果; Finch 

(1976) 和 Renz(1977) 进一步分别提出了螺线

管 (solenoid)模型和超念珠(Superbead) 模

型。核小体结构与功能关系的研究，目前仍处

于探索阶段，由于人们注意力的转向，功能研

究正蕴育着关键性突破。

二、核小体组成与内部结构

1. DNA 超螺旋据小球菌核酸酶 (mic­

rococcal nuclease)消化细胞核的实验凹，连

接丝区域首先被切断，产生核小体的单聚体、

二聚体及多聚体，进一步酶切则得到相对稳定

的核小体核心颗粒。所以接小体 DNA 应包括

按心颗粒 DNA 和连接丝 DNA 两部分。由不

同来源细胞核的酶消化实验表明[竹，所有真核

米本文承蒙庄孝德先生指导，谨致谢意。钟逸新

同志协助照片制作，特此感谢。
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细胞生物学杂志 i9liO年

细胞的核心颗粒均含有 140bp DNA. 因此， 消化都以一个共同位点作为对称中心进行切

不同组织和物种的细胞中，核小体 DNA 总长 割.这些结果恰与图 1 DNA 螺旋盘绕的对称

度之所以不同〈介于 160-240bp 之间〉是连接 性相符。从聚丙烯眈胶凝胶电泳图谱同样发现，

丝的长度不同，通常变动在 20-100bp 之间. DNase 1 的酶解产物呈现一系列有规则、明暗

双链 DNA 盘绕在组蛋白核心外面的事实 各异的带谱z 利用 32p 同位素标记法鉴定[町，

虽已确定，然而 DNA 走向的细节仍然不太清 DNase 1 容易切割位置为 1θ 、 20 、 40 、 50 、

楚。最近，根据以 DNase 1 作为探针进行的 90、 1∞、 120 、 130 个核昔酸(5' 端〉。这些结果

酶切实验结果，人们提出了二种截然不同的说 表明 DNA 双链酶切位点的分布具有对称性z

想 [5]. 同时证实每个核小体 DNA 以每圈 80bp 长度

这些设想均从B 构型 DNA 出发。由于
盘绕 1一圈.

DNase 1 酶切时，切点总是发生在单链 DNA 吐

间隔 10 个核苛酸或其倍数(n.10 个核苦酸〉

的位置，因此以 Crick (197肘， Sobell(1976) 

等人为代表的设想认为， DNA 链在核小体上

的走向不是连续弯曲，而是每隔 10bp 弯折的

螺旋。他们假设 DNase 1 酶消化的情形为z

DNA只有在核小体表面突起或与组蛋白接触

松散的位置才被酶切，因此切点应位于每10bp

弯折的位置，即酶消化将产生双链横断切割或

双链间 10 个核苦酸距离的交错切割片段.然

而主张另一种设想的 Sollner-webb(l977)以

及 Lutter(1978)等人则认为 DNA 的走向没

有弯折而是连续弯曲的，用 DNase 1 酶消化

发现，消化后得到的片段，其末端带有单链尾

巴z 虽然这些双链 DNA 片段的每条单链都有

n .10 个核昔酸长，但 2 条链并非完全对齐z

因为通过 E.coli DNA 聚合酶 E 可以补偿单链

尾巴相对应的另一条 DNA 链，即延伸 3'-OH

端 8 个核苦酸或 5'-P 端 2 个核昔酸.此种交

错切割意味着，切点间隔在单链 DNA上为10

个核昔酸，而在双链 DNA 间并非 10 个核苦

酸:切点的糖-磷酸骨架均处于最易暴露状态。

由于这些切点并不位于 Cr:ick 等所假设的每

10 bp 弯折突起之处，因此他们认为核小体

DNA 的走向是连续弯曲的.

在 DNase 1 酶消化的基础上，人们又进一

步用 DNase II 和小球菌核酸酶进行研究[呵，

结果发现这些酶与 DNase J 一样显示交错切

割。虽然切割产生的单链尾巴长短各异，但酶

总之，越来越多的证据表明 DNA 在核心

颗粒外面呈现连续弯曲的走向. DNA 双链酶

切位点的实验有可能提供组蛋白核心与 DNA

相互作用的对称关系。

2. 纽蛋白与组蛋白、组蛋白与 DNA 的相

互作用 由于核小体是 DNA 与五种组蛋白的

复合物，因此组蛋白之间以及组蛋白与 DNA

间的相互作用对于 DNA 的盘绕、核小体内部

结构、以及染色质的理化性质都有密切关系.

从能量守恒角度而言， DNA 与组蛋白之

间必然存在作用力与反作用力的平衡关系。

CamerinÍ-Otero 根据 DNA盘绕长度与平均

弯曲力的常数关系，指出 DNA在核小体表

面连续弯曲需要 20-28 千卡/每克分子核小体能

量[7]. 对核心颗位四种组蛋白在溶液中的自由

能测定知道，每克分子组蛋白二聚体含有 20

干卡自由能i7]. 所以一对或两对组蛋白聚合体

的作用力足以维持 DNA 在颗粒外围的盘绕.

另一方面，从核心颗粒内部组蛋白间相互

作用以及核小体的体外重组实验可以知道，组

蛋白的排列是有序的.组蛋白与 DNA 以某种

特定方式相互作用 e 早些时候， D'Anna 等人

(1974)关于溶液中各种组蛋白亲和力的研究指

出， H3-H4 的亲和力为最强; H4-H2B、

H2B-H2A 次之z 其余则较弱. von Holt 等

人 [8]用交联剂交联的 H4-H2B-H2A 三聚体存

在一定的结合方式，组蛋白 H2日 C端半分子

与 H4 结合，它的N端半分子与 H2A 结合.
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Weintraub(974) 用膜蛋白酶处理重组的核组

蛋白复合物后发现，首先被酶解的是 H1，随

后依次是 H3、 H4、 H2B 和 H2A。上述各项实

验说明，核心颗粒内部组蛋白按不同亲合力相

互聚合，从而导致有序排列的组蛋白八聚体。

大量体外重组实验都已证实，在一定条件

下， DNA 与组蛋白重组可以形成核小体，在

电镜 F也呈现天然核小体的念珠状相貌，而且

它们的超离心沉降值，核酸酶消化产物也都相

似[4]。如只用 H3 、 H4 也可与 DNA 重组形成

类核小体，重组结构的 DNA 长度为 140 忡，

组蛋白聚合体符合自由能测定值，通常以四聚

体形式存在(也有八聚体形式的报道)，因为

H3 、 H4 两对聚合体的相互作用足以维持 DNA

折叠。由于 H2A、 H2B、 H3 、 H4 都含有强

碱性N末端和非极性的疏水C 末端，所以组蛋

白总是以 N端伸向 DNA大槽与之结合，它的

C端则相互聚合形成组蛋白核心。

在大量资料基础上，人们提出了不同的

DNA 与组蛋白相互作用的模型。它们大多数

具有 Finch 扁圆形模型的特征。下面简要介

绍两种。

(a) 组蛋白线性排列模型 Trifonov 提

出 [8] ，组蛋白核心以 H3-H4-H2B-H2A-H2B

-H.1-H3 )顺序的线性排列， DNA 在组蛋白核

心外侧螺旋革绕形成圆柱形弹簧结构(图 2a) 。

根据组蛋白平均分子量(13500 道尔顿〉和比容

(0.73 毫升/克)， MOSS[9]计算每个球状组蛋白

平均直径为 30Å ，由于每个组蛋白在 DNA链

上分布的平均距离约为 60λ 〈即 140bp DNA 

长度的八分之一)，所以八个组蛋白彼此必须

紧密排列，从而导致 DNA 在其外围弯曲。在

天然状态下，图 2a 应是压紧的弹簧结构，富

精组蛋白则处于 H3-H4、 H4-H4、 H4-H3 状

态(ÞtP H3-H4-H4-H3 四聚体状态)。根据组

蛋白亲和力关系， H3-H2B、 H2A-H3不可

能形成任何聚合体，相邻组蛋白只能形成 H3-

H4-H.l-H3 匹l聚体。所以他认为 H3、 H4 在

模型中的分布是合理的e

H二

(α) (b) 

圄 2 组蛋白与 DNA 相互作用的方式

粗钱表示 DNA 双螺旋在组蛋白周围盘绕

28 

a. 组蛋白线性排列模型， b 半核小体

模型

(b) 半核小体模型最早 Weintraub 等

人[1 0]将核小体置于 2M NaCl 中解离，发现被

解离的组蛋白核心是包含 H2A 、 H2B、 H3 、

H4 各一分子的四聚体，因而他们认为核小体

降解为两个对称的半核小体。 Oudet 等人[ 11] 

以 SV-40 微染色体作为材料，电镜观察到共

有 20-24 个核小体，而在低离子强度下变成外

形略长、含有 40→50 个念珠状结构。另外，

Finch 的 DNase 1 酶切对称性的证据 [3]也提供

了半核小体存在的可能性。实际上，半核小体

是核小体降解的两个完全对称的半颗位，它由

各一分子 H2A、 H2B 、 H3 、 H4 和绕在蛋白

外围的 DNA 组成(图 2胁。据最近报道，两

个半核小体的连接是通过与 A24 蛋白相结合

的 NHC 蛋白与 DNA 的联系; A24 蛋白是组

蛋白 H2A 和低分子蛋白泛酶的共价复合物，

它位于 H2A 第 119 残基赖氨酸←NH2 上。

3. 组蛋白 H1与非组蛋白 (NHC 蛋白)在

核小体上的排列 组蛋白 H1 和 NHC蛋白是

核小体结构中两类特异的蛋白质。由于它们都

具有极强的异质性，所以研究工作进展缓慢。

下面简略介绍它们在核小体上的情况。

(a) 组蛋白 H1 核小体核心颗粒不包含

组蛋白 H1，它位于核小体连接丝 DNA 区域。

用一定浓度的 NaCI 从染色质上选择性地去除

H1，在电镜下可看到被解开颗粒间约 35 bp 长

度的连接丝 DNA; 重新加入 Hl，解开的颗

粒即刻回复到原来的包扎状态。 Renz 等人 [12 ] 

在电镜下观察到台 Hl 的染色质是直径 200λ 、
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细胞生物学杂志， 1980 年

有球状结节的纤维，每个结节由 6-10 个核小 色质高级结构.多数证据表明， HMG蛋白为

体组成。因此， H1不仅能交联核小体，而且 结构蛋白，与染色质结构的形成密切相关[句。

可维持染色质的高级结构. H1 的上述特性与 至于它是否属于调节蛋白有待进一步研究。

其本身的氨基酸排列顺序密切相关。 另一类 NHC 蛋自-磷蛋白位于核小体连

H1 具有区别于其它组蛋白的特性，它的 接丝 DNA 区域，它通过识别特定核昔酸顺序

分子量几乎两倍于其它组蛋白，含有 216 个残 与 DNA 亲合，因而表现出强烈的种属专一

基。分成三个区域(分别称鼻、头、尾):鼻(1一 性.由于这类蛋白的磷酸化，它们能促进 RNA

A 残基〉含有一个非常碱性的片段 (19-35) 合成，因而在染色质转录中有重要作用。至于

和酸性的N末端(1-15); 头 (42--123 残基)-是 它与 H1 或 DNA 的结合方式迄今仍无所知。

一个无极性的中央区域，可折迭成球状结构:

尾(124-216 残基〉是一个强碱性的梭基端片

段，含 80% 以上赖氨酸、脯氨酸和甘氨酸。

尾末端有力地结合 DNA 起交联核小体的作

用。鼻的碱性区域(19-35)也附着于连接丝

DNA，与大约 35 bpDNA 结合.球状头部则

形成疏水性核心，使核小体产生超螺旋、导致

形成高级螺旋结构.组蛋白 Hl 也可能与连接

丝的长度有关，它的氨基酸顺序排列的特异性

以及各种细胞中化学修饰的多样性，致使其碱

性氨基酸残基数目发生变化，因此在各种真核

细胞中连接丝 DNA 长度不同。

(b) NHC 蛋白 核小体结构中另一类重

要蛋白质-NHC 蛋白，种类繁多(达五百余种) , 

异质性强.其中一类特殊的 NHC蛋白可以直

接从不解离的染色质中抽提，经不同浓度三氯

醋酸处理，可分别得到称为 HMG (High 

Mobi1ity Group)和 LMG(Lοw M. G.)蛋白，

另一类蛋白称磷蛋白可以用酷从细胞核中直接

提取.

HMG蛋白含有 25% 酸性氨基酸和 25%

碱性氨基酸，并有高含量赖氨酸。早些时候，

有人报道这类蛋白与活性基因相结合。但

Mathew 等人 [13] 的 DNase 1 酶解实验未发现

此类蛋白优先被释放.他们从兔胸腺核小体分

离得到tlHMGl 、 2 、 14 和 HMG17 四种蛋白，

从而证实核小体含 HMG蛋白。进一步研究发

现 HMG蛋白的含量仅为组蛋白的 3% ，

HMG14、 17 结合于核小体核心颗粒，而

HMG 1， 2 相似于组蛋白 Hl，它们参与维持染

三、核小体的高级螺旋结掏

在电镜下看到的直径 200-300Å 染色质.

粗纤维是核小体的高级螺旋结构.此种结构在

细胞分裂中期极其稳定。在少量二价阳离子或

0.15M NaCl 存在下，间期染色质也呈现上述

结构。直径 200-300Å 粗纤维进一步螺旋形

成直径 4000Å 的单位纤维，单位纤维浓缩则

形成染色体。

关于染色质的粗纤维结构，目前较有代表

性的是 Klug [l 4]的螺线管模型和 Renz [l 2] 的超

念珠模型〈图 3). Klug 指出，核小体可进一

步螺旋化形成直径 300Å 的螺线管，中央有一

直径 100Å 空洞，螺线间距 110λ ，每圈分布

6 个核小体。 Renz 则提出 200Å直径粗纤维

是由 6-10 个核小体的超念珠结柏组成，在电

@A <U嘻
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咱
.
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i
t
l
|
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」
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回 3 核小体的高级螺旋结构

a. Klug 的螺钱管模型， b. Renz 的超
念珠模型。圆圈代表核小体颗粒，细
线代表 DNA
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镜下可见带有结节的染色质粗纤维. Renz 还

认为， Hl 对于形成染色质粗纤维是不可缺的，

而这种粗纤维的盘绕方式和包扎程度则主要取

决于溶液的离子强度。

且然核小体高级螺旋结构存在着两种不同

的假设，但它们都指出核小体螺旋盘绕而成染

色质粗纤维结构〈或称染色质的二级结掏).从

目前对 Hl 的认识出发，超念珠模型似乎比螺

线管模型更为合理。

螺线管或超念珠染色质粗纤维的再盘绕，

涉及到更高一级水平的染色体结构。一般认

为，一个典型的真核细胞的遗传单位含有 50-

100xl03 bp 即 250-500 个核小体，相当于

500-1000nm 长。因此，这种粗纤维极有可

能盘绕成环。活跃与不活跃基因区域，可能表

现完全不同的特征.从灯刷染色体的形态学及

遗传学研究可以推测，在不活跃基因中所有的

环以盘绕的粗纤维结构存在z 而在基因活跃

时，启动子启动，粗纤维打开，环伸展成核小

体的念珠状线条.

当前在染色体结构的研究中， Laemmli 

关于染色体支架结构 (Scaffolding structure) 

的工作值得注意[15]。他用硫酸葡聚糖和肝素

处理 HeLa 细胞中期染色体，去除组蛋白，在

电镜下观察到染色体有一中枢的支架，它具有

中期染色体的基本形状z 外围有许多 DNA 环

组成的 DNA 晕圈。每个环固定在支架上，环长

30-90kb，环上无超螺旋结构〈见图版〉。去除
了组蛋白之后再提取染色体蛋白，电泳显示 30

多种清晰的 NHC 带，分子量大多超过 50 ， 000 。

所以，从 Laemmli 的实验可以看出，染色体结

构是由一个 NHC 蛋白支架(称为支架蛋白〉维

持染色体的形状，这些蛋白对于中期染色体的

高级结构起稳定作用。 Laemmli 的研究极其

有力地证明了染色体粗纤维折选在不转录情况

也是以绕紧的环状结构存在.

综上所述，在染色体结构的研究中，除它

的初级结构和粗纤维结构外，其余各级结构均

还不甚清楚，有待于结合功能研究加以解决.

四、核小体结构与染色质功能

正如 DNA 的双螺旋结构为理解 DNA 的

生物学功能奠定了基础，深入了解核小体的结

构可能对于了解基因的调节具有重大意义。许

多设想的核小体结构与染色质功能有关的因素

都在研究.本节将简单介绍有关方面.

1. DNA 核等酸顺序与核小体功能核
小体的排列是否与 DNA 核昔酸顺序的特定位

置有关， DNA 核苦酸顺序是否影响核小体的

功能?这样的问题吸引了许多研究者.

现有证据表明，在 DNA 核昔酸顺序上核

小体分布是随机的， DNA 包扎方式对 DNA

的功能没有直接影响， DNA 的直接作用仅仅

是形成核小体结构.

最早 Cremisi(1976)采用限制性内切酶对

SV-40 微染色体进行研究，结果发现核小体沿

病毒 DNA 任意排列。然而高等真核基因组的

情形远比病毒复杂，最近报道的Prunell 等

人[16] 的实验认为，鼠肝核小体的排列是任意

的。他们首先分离得到核小体片段，然后用

E .Coli exo III 酶降解核心颗粒的 3' 末端，磷

酸二醋酶或 Sl 核酸酶降解 5' 末端，从分别修

剪核心颗粒外的两个末端而得到单个核心颗

粒。用聚丙烯眈胶凝胶电泳分析，发现修剪前

后的带谱显示出宽带和狭带的明显差别。由此

断定宽带带幅的存在反映出核小体之间酶切位

置的可变性z 同时说明在特定细胞中核小体

DNA 含量并非但定，在基因组各拷贝 DNA

顺序间分布的核小体片段必然相互重选.

根据现有资料，如果假定核小体 DNA 包

扎对于 DNA 功能不产生直接影响，那么影响

DNA功能的因素很可能是组蛋白化学修饰和

NHC蛋白或酶系等调节因子。

2. 纽蛋白化学修饰的意义组蛋白化学

修饰可能是赋与 DNA功能的重要因素之一.

这种修饰是转译后的修饰，包括核小体内组蛋

白乙眈化、磷酸化，以及组蛋白 Hl 甲基化、

磷酸化、 ADP 核糖基化。在核小体功能研究

细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志



B 细胞生物学杂志 1980 年

中，组蛋自的赖氨酸乙雕化极为重要，下面将

着重讨论它在口问八转录中的地位。

高度乙酷化的核小体结构对于口Nasel 酶

特别敏感。 Whitloek 等人 [17]为了去除组蛋白

碱性氨基末端，用膜酶处理核心颗粒，致使与

这些蛋白氨基末端结合的、对 DNase 1 不敏

感的 30 bp 60-80 bp (5' 端)DNA 区域暴露，

从原来不敏感变为敏感。此种情形与组蛋白化

学修饰后极其相似。因为与 DNA 结合的氨基

末端的广泛乙酷化也会导致组蛋白与 DNA 的

结合变弱，因而容易受到 DNase 1 酶的攻击。

Simpson 等人用 n-丁酸铀培养 HeLa 细胞以

诱导组蛋白乙酷化，诱导后 DNase 1 引起的降

解速度比原来快 5-10 倍 [18]。而且 Bradburg

发现乙酷化了的N端区域密度显著下降，因此

更有利于 DNA 转录和复制[19] 。

Mathew 等人认为修饰引起 DNA-蛋白

作用力的改变，可以启动基因开关进行转录。

他发现组蛋白乙眈化的增加与 RNA 合成的增

加密切相关[叫。 Chestier 认为乙雕化的结果

中和组蛋白的正电荷，因此减弱与 DNA 磷酸

基团的结合，导致产生一种更开放的结构，从

而使 RNA 的转录起始并延长[21] 。

尽管组蛋白乙酷化与功能表达有密切关

系，然而仍不能足以反映活性基因的结构。从

整体水平来说，染色质的功能表达必须通过

DNA-蛋白(包括组蛋白与 NHC 蛋白〉的相互

作用。它们的相互作用调节核小体处于易于使

大分子酶(核酸酶或聚合酶)接近的结柏状态。

所以真核细胞的基因调控可能通过染色质结梅

的改变来实现，活性基因可能是伸展的核蛋

白，也可能是一串念珠结构，而非活性的异染色

质则处于粗纤维状态。所以活性基因与核小体

结构的内在联系是一项十分有趣的研究课题。

3. 活性基因与核小体结构 虽然电镜提

供了证据，除 rRNA 基因外的活性基因均有

核小体的念珠相貌[叫，然而电镜分辨率还不

能揭示念珠的细微结构与功能的关系。最近研

究核小体结构与活性基因关系的手段之一是以

核酸酶作为探针。早期 Wein:_jil 忡[2'l J用小球

菌酶消化鸟类网织细胞珠蛋白基因.发现产物

与大部分染色质相似，证实活性基因同样存在

核小体结构;可是当用 DNase 1 消化时，产

物与大部分染色质不尽相同。于是他们提出

DNase 1 优先降解网织细胞活跃的珠蛋白基

因。更有趣的是在成纤维细胞中，这些基因并

不被 DNase 1 优先消化，因为它们在这些细

胞中是不活跃的。这些结果被归结为，活性基

因由于存在组蛋白化学修饰或 NHC 蛋白的调

节，其本身结构处于开放状态，利于 DNase 1 

酶攻击或 RNA 聚合酶通过，活性基因的核小

体结构可能是一种变构的念珠状颗粒。

目前许多学者试图从核小体内部结构的特

征推测它如何表现功能。这方面 Richards 提

出了系统的半核小体转录复制模型 [24]。人们

在普遍注意到半核小体结构的同时，都认为半

核小体是有功能意义的，所以此模型的设想可

能具有某种特定的研究价值。

图 4 Richards 半核小体转录复制模型

Richards 模型(图 4 )指出，核小体各组

蛋白以强碱性N端尾巴通过离子键与 DNA 结

合(图 4 门。转录开始时，半核小体的两个组

蛋白四聚体间作用力减弱，容许某种酶通过，

DNA 在半核小体"关节"处分开(因 4 lf ) ，以

致各组蛋白相互作用彻底破裂，最后双螺旋

DNA 呈线状排列，组蛋白与 DNA 的一条链

接触，呈现对称排列，并开始转录(图 4ill) 。

转录结束后，由于组蛋白作用力的影响导致结
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的。如果期望得到植株的话， 高比例的萌发的胚能

生 i乏到成熟是更有希望的。胚乳爱育程度不同的完

整谷粒，不论其米源于离休授粉或活体内授粉， 其

萌发率大约为 60%。在本实验中，所有离体授粉的

子房大约有 5%发育到生理上成熟和表现正常的谷

粒。 lù然没有进行过试验，但上述种子在田间条件

下是应有萌发能力的。如果发展出一种更加适宜的

培养基，则正常谷粒的出现率还可能增加。

图 1 离体提粉后 40 天 A61S 玉米
额果的发育情况

l二述实验方案能使玉米正常的有性生殖过程和

组织培养技术的某些优点结合起来。受精作用以及

随后胚和(或〉胚乳的发育能在控制营养、激素和环

境的条件下发生。上述潜在能力有可能应用于玉米

的发育、营养、遗传和生化研究。
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构重新折叠。复制时，组蛋白尾巴附着的DNA

链被复制酶打开，与此同时，带有新组蛋白的

新 DNA 链以特定方式排列，它们与者的不提

杂.所以这种组蛋白与 DNA 有序方式的结合

使得新 DNA-组蛋白和老 DNA-组蛋白成为

"半新"核小体复制.

以上的叙述虽然不够全面，但可以看出，

核小体的发现改变了我们对染色质结构的理

解，使我们的认识向前迈进了一大步.对它的

进一步研究将更大地扩大我们的视野.由于核

小体是所有真核细胞的共有结构，它的存在是

真核细胞染色体有别于原核细胞"染色质"的

主要特征。它的生物学意义，它在真核细胞基

因的调节控制中起什么作用，无疑地是研究基

因的调节控制的重要课题之一，从现有情况判

断，在对于核小体的结构有了基本了解之后，

人们的兴趣逐渐转到它的功能方面，可以预期

这方面会有较大的进展.这方面的突破对于了

解基因调节控制机制的重要性，是不言而喻

的.

〈参考文献见插页)

更正

1980 年第 2 期《核酸分子杂交技术简

解》一文，错列入"细胞工程讲座"栏内，

应改列入本期"细胞化学和细胞生化技术

讲座"，特此更正。
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