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摘要：纤毛虫大核发育过程中发生程序性的)*+消除，被消除的序列为内在删除顺序及非编码区。消

除以后，大核胚基中的)*+发生片段化，在腹毛目纤毛虫中，)*+断裂成为只有基因大小的)*+分

子；在四膜虫中，)*+断裂成为平均长度约’"",-的片段，在断裂位点发现一个#&-.的顺序，为断裂位

点的标志信号。通过对四膜虫小核基因组某一内在删除顺序的研究，发现此序列的删除受两套顺式作

用顺序的控制。
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纤毛原生动物中普遍发生程序性的基因重组现

象。以往的研究已发现棘尾虫（7&/-)(/83,$）、四膜虫

（9"&%$3/’"($）等纤毛虫在大核胚基发育过程中都普

遍发生染色体断裂、)*+删除、)*+的扩增等，从而使

得大核基因组的)*+含量及结构发生剧烈变化。近

年来，对嗜热四膜虫（9:&3"%’)#3,-$）等纤毛虫，应用生

物化学及分子遗传学技术的研究已开始逐步澄清这些

过程的机制。

: 纤毛虫的接合生殖过程

纤毛虫的细胞核具有两型性，其小核为二倍体，大

核为多倍体，大核来自于小核。在接合生殖的过程中，

小核经成熟分裂产生单倍体的配子核，在每个细胞中

位于口旁的配子核称为迁移原核，远离口旁的称为静

止原核。迁移原核沿细胞质桥进入对方体内，和对方

的静止原核接合，成为二倍体的合子核，合子核分裂后

产生的胚核中有的发育成为小核胚基，有的发育成为

大核胚基，由大核胚基发育成大核。在大核发育过程

中，大核胚基内发生了基因重组，有一系列的事件发

生。这一 系 列 的 事 件 有 染 色 体 片 段 化（G5FEHECEHB

IF8:HB9A8A?E9）、)*+删除（)*+DB@BA?E9）、基因组扩增

（:B9EHB8H.@?I?G8A?E9）、端粒的添加（AB@EHBFB8DD?A?E9）

等，而老大核固缩，被吸收。

; 腹毛类纤毛虫的基因重组

腹毛类纤毛虫大核发育过程中有多次基因消除发

生，具体过程如下。

最初是在发育中的大核胚基内的染色质凝缩而成

为染色体，分布在胚基的表面。然后染色体发生分化，

约有不到#／!的染色体进入胚基内部并解螺旋，再次

成为线状。而其它的染色体继续保持凝缩状态，最终

这部分染色体被降解。这是大核发育过程中发生的第

一次 小 核 基 因 组 的 消 除，约 消 除 掉 了 )*+含 量 的

(／!［#］。其后染色体发生多线化而变为多线染色体，并

出现了明显的横带。随着多线化程度的加深，多线染

色体达到了最大，此时大核胚基中)*+的含量达到了

·(1· 动物学杂志 >5?9BCBJE6F98@EIKEE@E:L ("""<=（’）



二倍体阶段的!"倍［!］。当染色体的多线化结束以后，

多线染色体发生一种很奇特的现象，即染色体的片段

化，大核胚基中的染色体断裂为许多片段［#］。在此过

程中，最先是出现了许多纤维状的隔膜，并穿过多线染

色体的每个间带，然后相邻的隔膜汇合，从而使染色体

断开，每条带都成为由纤维状外壁所包围的小囊结构，

小囊结构充满了整个大核胚基［#］。此后大核胚基中的

$%&含量急剧下降，几乎回到二倍体阶段的水平［!］。

$%&含量下降的原因是由于异染色质区和内在删除顺

序（’()*+(,-*-’.’(,)*/0*12*(3*，456）的消除［"］。此时大

核经历了一个$%&贫乏期，从光镜水平观察，可见核

胚基几乎不被核染料着色，且体积变小［!］；从电镜水平

观察，可见大核胚基的小囊内致密物质的数量减少［#］。

在腹毛目纤毛虫中普遍存在内在删除顺序，7+*038))研

究了尖毛虫（!"#$%&’()*+,)）大核胚基内的肌动蛋白基

因，发现此基因由9个分离的片段组成，这些片段成串

排列在一条染色体上，片段之间有非编码区，非编码区

在大核胚基基因重组时被消除，然后这些片段再拼接

在一起，成为编码区，非编码区即为内在删除顺序或称

为类内含子顺序（’()+8(:-’;*0*12*(3*）［<］。内在删除顺

序在腹毛类纤毛虫中长度约为!==>?，单一序列，富含

腺嘌呤（&）和胸腺嘧啶（@），在尖毛虫（!"#$%&’()*+,)）

每个基因组内约有!A====个内在删除顺序［9］。

腹毛目纤毛虫大核基因组内约有9AB的$%&顺

序被删除掉［9］，这些顺序可大致分为几类：（!）位于基

因内部的非编码区（456），为单一序列，约有!A====个

456顺序被删除，约占总删除顺序的百分之几；（C）在一

些腹毛类纤毛虫基因组中发现了几个类似转座子的家

族，这些序列为重复性序列，其删除发生在多线染色体

阶段，约占总删除顺序的A=B；（D）位于基因之间的非

编码区的删除，此类序列为单一序列［!=］。

经过基因消除以后，大核胚基中的$%&成为了片

段，称为基因大小的$%&分子或大核基因。大核胚基

要通过复制带经历多轮复制以增加$%&分子的拷贝

数目，+$%&分子则经历一种特殊的扩增以达到更高的

拷贝数。大核基因大小在E==!C====>?之间，平均为

CA==>?；分子量为!F!="!CF!="2，平均为!GAF!="

2；长度为=GC!CGC".，平均为=G<".。大核基因的中

部是无内含子的编码区，称为开放读码框（8?*(+*,/’(H
I+,.*，JKL），两侧是非编码区，近AM端的非编码区称

为前导片段，近DM端的称为尾部片段。从碱基组成上

可以很容易地区分编码区和非编码区，前导片段和尾

部片段富含腺嘌呤和胸腺嘧啶，约占碱基总数的#=B
!<=B，而在编码区则占A=B!"AB。前导顺序无疑

具有启动子功能，但在和转录起始密码子相联系的特

定位置上并没有发现像N&&@、@&@@&、ON:>8P*0等公

认的启动子顺序［!=］。大核基因两个端部是端粒结构，

端粒结构在腹毛目中是相同的，是由AMOOOO@@@@／

NNNN&&&&DM的多个重复组成［A］。端粒的添加由端粒

酶来完成，端粒酶本身带有一段K%&序列，以此段序

列为模板合成端粒，然后添加到大核基因的末端。在

大核胚基中，不同基因的拷贝数目是不同的，多则数

万，少则数千［9］。

! 四膜虫的基因重组

!"# 染色体的片段化和内在删除顺序的删除 四膜

虫大核发育过程中首先进行$%&扩增，扩增数小时后

开始发生$%&的删除［9］。大核胚基内也发生染色体

的片段化，但并不像棘尾虫那样断成只有基因大小的

$%&分子。其形成约CA=个片断，平均长度为"==;>，

最小的是+$%&分子，为C!;>，最大的超过!A==;>。

片段化发生的时候$%&双链断开，在断开处要丢失一

个小的$%&片断。同时，在四膜虫的小核$%&分子

上约有"===个位点发生了内在删除顺序的删除，删除

以后，相邻的顺序再拼接起来［!C］。然后进行端粒的添

加，形成由D=!#=个重复的如AMOOOO@@／NNNN&&
DM寡核苷酸构成的端粒［9］。在四膜虫大核胚基中有一

个特殊的删除事件，即+$%&的删除，+$%&在小核中

为单拷贝，结合在小核染色体上，在大核发育过程中从

小核染色体上被剪切下来，成为染色体外的核糖体基

因，核糖体基因在染色体外以回纹环（?,-’(/+8.*）的形

式存在，回纹环的中心是一个C<>?的顺序，其两侧为

一对 反 向 重 复 顺 序［E］。在 每 个 细 胞 大 核 中，含 有 约

!====个+$%&分子，是其它$%&片段拷贝数的D==
倍。其端粒顺序由C=!#=个AM:NE&C:DM组成，由端粒

酶添加在两侧，每个基因能编码CA6和!#6的+K%&转

录本。经$%&复性动力学研究发现，嗜热四膜虫在大

核发育过程中约有!AB的小核$%&顺序被从大核中

删除。

!"$ 小核染色体的断裂机制 经过对多个断裂位点

的研究，在四膜虫上发现了一个!A>?的顺序，称为染

色体断裂顺序（3Q+8.808.*>+*,;,H*0*12*(3*，NR6），

NR6是断裂位点的标志信号，在每个断裂处都有单拷

贝的NR6存在，例外的是在+$%&分子的AM端有三个

NR6顺序，在DM端有一个NR6存在［!C，!D］。

!"! 小核染色体的删除机制 通过对小核基因组中

一段特殊的9>?片段进行详细的分析，发现在这个片段

中有三个不连续的部分将在大核形成过程中被删除
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掉，剩余部分的!"#重新连接起来，在营养期中保存

下去。这三个被删除部分的长度分别为$%&’(，&%)’(
（或&%*’(）和+’(，因为此三个成分分别位于此片断的

右、中、左侧，故分别被称为右侧成分、中间成分、和左

侧成分［$+］。中间成分的删除具有选择性，删除后可产

生&%)’(或&%*’(的片段，两者产生的机率相同，这两

个片段仅仅是左侧边界不同［$,］。对这些成分的分析揭

示出它们具有一些共同的特点，所有的成分都富含腺

嘌呤（#）和胸腺嘧啶（-），不含有长的开放读码框，大部

分成分的边界处都含有序列和长度不同的短的单向重

复序列，没有 发 现 长 的 末 端 重 复 序 列 或 反 向 重 复 序

列［$.］。

对中间成分进行深入的研究，已经发现了一个$&
(/的序列定位于两个左侧边界以外.0(/处，此序列为

01#####22222,1，还发现了一个和此序列互补的$&
(/序列位于共同的右侧边界以外.0(/处，此序列为01
33333--#--,1，这些序列被称为顺式作用顺序，对于

!"#的删除起重要作用［+］。最近的研究发现，中间删

除成分本身对删除也是至关重要的，删除成分本身的

完整性并不是必需的，但如果用其它的顺序，如大核基

因片断或大肠杆菌质粒!"#来取代整个删除成分，删

除则不能发生。因此中间成分，可能还包括右侧成分

的删除，是被两套顺式作用顺序所控制：一套是一对位

于删除成分两侧的调控序列，确定删除边界，另一套是

内部的增强顺序，可允许删除过程发生。这可能代表

了四膜虫中多种!"#删除的调控机制［$.］。

人们推测，内部的增强顺序有可能通过结合特定

的蛋白质来改变!"#或染色质的结构，这种改变了的

结构暴露出两侧的调控序列，从而允许特定的因子结

合，执行删除功能［$.］。最近在四膜虫特定发育阶段的

大核胚基内发现了一种特有的蛋白质，命名为455$/
（/67869::;5!"#5;86959<=7>$/67<;=>），此种蛋白质

在营养期细胞和饥饿细胞中不含有，在发育中的大核

胚基内其分布也随不同时期而有变化，在早期阶段的

大核胚基内呈弥散性分布，后来分布在靠近胚基表面

的几个独立区域，然后从大核胚基中完全消失。通过

原位杂交显示出455$/和小核所特有的!"#（将从大

核中 删 除 的!"#）位 于 同 一 位 置，这 为455$/参 与

!"#删除提供了强有力的证据［$$］。455$/是在纤毛

虫体内发现的第一个和!"#删除有关的蛋白质，此蛋

白质是否和顺式作用顺序协同作用，以及如何起作用

的，尚是有待于解决的问题。

对草履虫（!"#"$%&’($）大核胚基发育过程中内在

删除顺序的消除则另有解释。在草履虫中，内在删除

顺序较短，长度从+*(/到??+(/不等，为富含#-的

单一序列。在每一单倍体基因组内约有0&&&&多个不

同的内在删除顺序。这些顺序的两侧均有01@-#@,1的

顺式重复序列，此外再无其它保守性顺序。在删除发

生时，这样多的不同成分如何被准确地识别并消除，是

一直使人们感到困惑的问题。最近对第四双小核草履

虫（!"#"$%&’($)%)#"(#%*’"）的研究发现，在大核胚基发

育过程中，老大核基因组能作为模板，对内在删除顺序

的消除起到指导作用，指导消除准确有效地进行［,］。

程序性的!"#消除是真核生物转录前水平上基

因表达调控的重要方式之一，对细胞的分化起极其重

要的作用。对纤毛虫的研究已开始逐步澄清其!"#
消除的过程以及调控机制，至于其更为深入的调控机

制和这些被删除序列更为详细的情况，以及小核保持

完整基因组的意义，乃至纤毛虫基因重组过程是如何

在进化中逐步形成的，这些问题尚有待澄清。相信对

于这些问题的深入研究，将为进一步阐明重要的生命

现象，解释细胞行为提供重要的启示和帮助。
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气候变暖对我国鸟类分布的影响

孙全辉 张正旺
（北京师范大学生命科学学院 北京 !$$)#&）

摘要：研究了!$年来国内有关鸟类分布及越冬地变化的资料，结合我国近年来气候变暖的事实，初步

探讨了气候变暖对我国鸟类可能产生的影响，并针对这些影响提出了一些保护对策。

关键词：气候变化；鸟类；分布；影响

中图分类号：W"&) 文献标识码：3 文章编号：$B&$N%BC%（B$$$）$CN’&N$’

)*+,-./0123456-/1+7/8-69:291*+;6<186=>1629234*69+<+?68@<

KXDW@;8NJ@7 YJ3D5Y:,8?NM;8?
（+%,,’A’%BC$B’D2$’52’(，-’$E$5AF%1>4,G5$6’1($&0 -’$E$5A !$$)#&，+3$54）

A=<18/01：P67<;0,.:;8?,<;Q,-<@.:>7AA,+,8.,0/0:,=7+>7<<7?+;07/8;8>>7-0+7=@07/8(
9:,H;+7;07/8/A=7+>>7-0+7=@07/8+,E/+0,>78+,.,80I,;+--:/Z0:;0.67<;0,Z;+<78?:;-;
8/0;=6,7<E;.0/80:,=7+>Z780,+78?;8>>7-0+7=@07/878P:78;(3../+>78?0/0:,E+,-,80-70N
@;07/8;8>A@0@+,0+,8>/A.67<;0,.:;8?,，-/<,8,Z<,;-@+,<,80-;+,-@EE/-,>0/0;Q,A/+
0:,8,Z.:;66,8?,/A=7+>E+/0,.07/878P:78;(
B+CD28@<：P67<;0,.:;8?,；T7+>；17-0+7=@07/8；G<E;.0

气候变化是当前国际科学研究的一个热点。面对

气候变化的严重挑战，国际科学界相继提出了“世界气

候计 划（MP[9）”和“ 国 际 地 圈 与 生 物 圈 计 划

（G5*T）”［!］。近百年来，全球气候变暖已经成为科学界

的共识。我国气候变暖与全球的气候变化趋势基本保

持一致［B］。由于气候变暖将对人类社会和经济生活产

生巨大的影响，因而开展气候变化的影响评价是世界

各国在这一领域的重大课题。气候变化对农业、林业、

能源、水文和工业的影响评价已经开展，并取得了一批

有价值的成果［%］。近年来，生态环境和生物多样性保
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