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摘 要
:
概述植物体细胞胚诱导 中生长素

、

细胞分裂素
、

钙
、

成熟培养与 A BA
、

蔗糖
、

水分胁迫信号的相互 关系
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植物体细胞胚发生受细胞 内外多种因子影

响
,

各种因子通过转录与翻译水平复杂而精确的

调控
,

使基 因在时间上和空间上得以选择性激活

或抑制
.

“

细胞信号转导
”

主要是指胞间通讯的因

子如激素
、

逆境胁迫
、

病原体的侵入
、

光
、

创伤等作

用于细胞表面 (或胞 内)受体后
,

跨膜传递给胞 内

第二信使
,

即各种激素
、

C a Z ‘ 、

活性氧 (R OS )
、

水杨

酸 (SA )
、

一氧化氮 (N O )
、

寡糖分子等
,

激活并引起

某些特定反应
,

如某些离子的吸收和释放
,

特定蛋

白质的磷酸化和去磷酸化
,

最终引起特定基因的

表达和导致生理反应
.

体细胞胚人工发生可在离

体条件下有针对性地开展信号传导机理研究
,

为

研究植物胚胎尤其是早期发育的机制提供了良好

系统
,

而对细胞信号传导机制的进一步了解
,

也为

体细胞胚发生技术的建立提供了依据
.

1 体细胞胚诱导的信号转导研究进展

生长素是诱导体细胞胚发生的重要因素
,

细

胞分裂素则有协同作用
,

体细胞胚诱导中钙
、

活性

氧信号变化或作用也有相当研究
.

1
.

1 生长素信号传导

2
,

4
一

D 广泛应用于体细胞胚诱导
,

尤其对禾

谷类植物的体细胞胚发生具有决定性作用
.

2
,

4
一

D

作用机理之一是
,

在高浓度 2
,

4
一

D 培养使细胞核

D NA (主要在胞嗜咤 )甲基化水平提高
,

基因沉默

比例提高
,

转人去除2
,

4
一

D 的分化培养基
,

DNA 甲

基化不足
,

激活体细胞胚发生特异基因表达川
,

对

脐橙 (Ci tr us : ine ns is) 的研究 l2J 发现胚性愈伤组织
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的甲基化水平较失去胚性的愈伤组织低
.

生长素

如何作用使得甲基化修饰 (或甲基化酶 )水平提高

的机理尚不清楚
.

另一方面
,

有报道在水稻细胞

培养中
,

2
,

4
一

D 促进了细胞 内源 IA A 含量的提高

从而诱导胚性细胞的形成 [3]
,

在胡萝 卜悬浮培养

体细胞胚中认为 2
,

4
一

D 是通过促进 IA A 结合蛋

白的形成
,

从而提高细胞对 IA A 敏感性而达到同

样的效果 l’]
.

关于生长素的信号转导
,

几乎都是

来 自 IA A 的研究
,

在信号的感知上存在生长素结

合蛋白 (A BP) 介导的膜上感知等途径
,

G 蛋 白

(GT P结合蛋白)参与信号的胞内传递
,

第二信使

包括离子型第二信使
、

磷脂酶 A Z(PLA 2)
,

脂活化

蛋白激酶
、

促分裂原激活蛋白激酶 (M APK )等
,

生

长素促进 A UX /I A A 蛋 白与泛素 (U bi qu iti n) 的相

互作用
,

使 A UX / IA A 降解
,

释放生长素反应因子

(A R Fs)
,

后者与生长素应答因子 (Aux R E s )结合
,

从而介导生长素调节的基因表达
.

2
,

4
一

D 的信号

传导近年有文献
〔, ’综述 :外加 2

,

4
一

D
、

IA A
、

NA A 都

可导致细胞质内 C扩
+

水平上升和胞质内酸化 (pH

下降 0
.

1 一 0
.

2) ; 2
,

4
一

D 是通过刺激肌醇三磷酸

(IP
3

)的降解来完成细胞质内 C扩
十

水平增加
,

同时

外加 IP
3 , 。GTP 和 e A TP 可以增加细胞质内 CaZ

‘

浓度 ; 2
,

4
一

D 还可以引起钙调素 (CaM )含量的增

加
,

并在一定浓度范围内表现出正相关 ; 已分离的

的 C aM 基因 ar CaM
,

对一般的胁迫没有反应
,

专

门应答受生长素 (2
,

4
一

D
、

IAA
、

N A A )诱发的反应 ;

作为信号传导的主要成员 G 蛋 白也参加了 2
,

4
一

D

触发的体细胞胚发生的信号传导 ; 利用免疫化学

方法检测组织培养中 G
一

蛋白几a rre sti n 蛋 白和核昔

二磷酸激酶 (N D PK )的表达
,

结果表明在离体培养

条件下 (有2
,

4
一

D 存在 )三者都过量表达
,

而且由抗

G 蛋白抗体检测出一个附加的32 kD 蛋 白
,

并认为

这个蛋白可能是由生长素诱导表达的
,

而在非胚性

组织里缺少该蛋白的信号
.

此外
,

Ni ld al 等
〔6

服道

在胡萝 卜体细胞胚发生早期克隆到一个 C扩
十

结合

蛋 白 (Calr e tie u lin )的 c D N A
,

N o

rth
em 杂交显示它

在发生早期表达水平最高
,

受2
,

4
一

D 的调节
.

1
.

2 细胞分裂素信号转导

较多的研究证明植物体细胞胚发生中
,

CTK
(细胞分裂素 )与生长素有一定的协同作用

,

经分

析认为启动细胞分化
、

脱分化不是外源激素与内

源激素的简单相加
,

更可能是外源激素通过对 内

源激素的调节使内源激素达到新的平衡所致
.

对

水稻等体细胞胚发生过程 中内源生长素与 CT K

分析表明
,

IA A 的合成有利于胚性细胞的产生
,

CT K 的合成和胚性细胞的分化相联系 I7]
,

也有单

独使用外源 CT K 诱导产生体细胞胚 18 ’
,

近年新型

高效细胞分裂素 TD Z( 鹰二哩苯基脉 )
,

在多种植

物 (葡萄
、

梨
、

草墓
、

棉花 ) 体细胞胚诱导中发挥重

要作用
.

在烟草组织培养中发现
,

外源 BA1
9 ,及玉

米素
、

二氢玉米素及其他 自由碱基形式玉米素
l’“]

进人细胞很快转化为核昔
、

尤其是糖昔核昔
,

通常

认为 自由碱基形式是活性形式
,

糖昔核昔是运输

与贮藏形式
.

信号转导方面
,

虽然对拟南芥等模

式植物的 C跟 受体成员 以及所形成的特定信息

可能激活 M APK 级联途径有所研究
,

但 CTK 的信

号转导途径还没有清晰的轮廓
.

1
.

3 钙信号与体细胞胚发生

作为信号转导第二信使
,

钙有两方面重要功

能
,

一是直接参与激活蛋白激酶 C(PK c )
,

另一是

与 Ca M 结合
,

使多种蛋 白激酶及其他依赖 Ca Z ’ -

Ca M 的酶活化
,

促进蛋白质磷酸化和细胞反应
.

在合子胚发育中
,

C矛
+

的作用尤为明显
,

Ca Z ‘

的剧

增激活一些基因表达
,

为合子的分裂和胚胎发育

做准备
.

体细胞胚胎发生作为与合子胚发生类似

的系统
,

其信号传导应有相似之处
,

檀香继代的原

胚细胞团转人无激素的分化培养基时
,

出现了类

似于受精时出现的 C扩
‘

浓度 的波动 (细胞质 中

C犷
十

的浓度上升了 4倍 )
,

像受精一样触发了胚胎

的发育
,

而且外源 Ca Z 十

对体细胞胚发生有促进作

用 [川
.

在 三叶胶 (He咖 bras ili ens is) 的组织培养

中
,

较高浓度的 Ca Z ‘

能有效地刺激富含胚性细胞

的颗粒状愈伤组织的形成
,

同时保持很高的胚胎

发生能力
I‘21 ,

增加体细胞胚分化培养基 中 C扩
‘ ,

可

提高胚胎发生能力
16 ‘3 1,

提高 N 6

培养基 C扩
十

对玉

米幼胚胚性愈伤组织的诱导
、

继代和分化具有促

进作用
,

在培养基中添加 CaM 抑制剂盐酸氯丙嗓

(CPz)
,

可抑制 C扩
十

的作用
,

说明玉米胚性愈伤组

织诱导和继代受 C犷
十

/ C aM 信息系统控制
‘川

.

加

人 C矛
+

鳌合剂 EGT A 显著降低胚胎发生能力
l’3 ]

.

用金霉素 (CT C )和氟非那嚓 (Flu Phe n a z in ) 分别标

记 C扩
‘

和 Ca M
,

结果发现在胡萝 卜体细胞胚发育

的各个阶段 CTC 荧光要 比原胚 中高
,

CTC 均匀分

布在胚胎中
,

而氟非那嗦在胚胎基部 [15 }
.

构祀

(场
e iu m b ath aru m )的胚性愈伤组织中

,

C a M 在多

细胞原胚
、

球形胚中最高
,

Ca M 峰出现较 C a Z ‘峰

出现稍晚些
,

加人外源 C a Z 十

后 Ca M 几乎成倍增

加
,

蛋白质组分种类也增加 ll3]
,

Y an g 等 〔l6] 分离了一
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个 C扩
十

结合蛋白 Z m SA U R I与 SA U R s
(
s m all a u x in

uP R N A s )具有序列同源性
,

属于早期生长素反应

基因家族
,

这个结果提供了 C扩
‘ 一

Ca M 参与体细胞

胚发生中基因表达调节作用的直接证据
.

关于 C扩
+

在体细胞胚发生中的时空动态分布
,

李杉等
【’7]
报道

在拘祀胚性细胞分化早期的细胞间隙和细胞壁上

均有 C扩
十

沉淀
,

随着多细胞原胚形成
,

这时 Ca Z 十

在

细胞内的分布主要集中在细胞膜和液泡膜上
,

球

形胚期在细胞核中 C扩
十

呈弥散性分布
,

在此过程

中
,

ATP as e 活性时空分布与 Ca Z ‘

的定位变化具有

高度一致性
,

仅仅稍滞后于 Ca Z +

出现的时间
,

而

在非胚性愈伤组织中
,

则未见两者活性呈时空动

态分布
,

由此推测
,

C a Z +

和 A TPas e 的时空分布对

胚性细胞分化起着关键性作用
.

1
.

4 活性氧与体细胞胚发生

植物细胞在离体培养过程中
,

超氧化物歧化

酶 〔so D〕
、

伍
一

与 H
Z
o

Z

的相互关系决定着细胞的

分化
.

近年来
,

有关 R oS 信号传导的研究取得了

长足进展
,

G 蛋白可能通过活化蛋白质磷酸化酶

激活 N A D H 氧化酶和增加 R OS 生成
,

R OS 作为第

二信使
,

通过氧化还原反应与靶分子非共价结合

或对靶分子的磷酸化或去磷酸化修饰引起靶分子

空 间结构 和活性 的变化来 传递 信号
,

如触发

MA PK 级联的信号传递
.

在拘祀体细胞胚发生过

程 中
,

SO D 活性呈上升趋势直到多细胞原胚期
,

只有 SO D 活性升高
,

细胞分化才会发生
,

相反过

氧化物酶 〔PO D〕和过氧化氢酶 (CAT) 的活性呈下

降趋势 I’吕]
,

用 SO D 抑制剂二乙基二硫代氨基 甲酸

钠 (D D C )抑制了体细胞胚发生的频率
,

CAT 的抑

制剂氨基三哇 (A T) 影响不明显
【’9 】, 说明胞内 H Z

认

的积累与体细胞胚发生有直接的关系
.

胚性愈伤

组织的 内源 H 2
0

:

的含量也远远高 于相应 的继代

愈伤组织
,

一定浓度的 H
Z
O

:

对构祀胚性细胞的分

化有促进作用
,

将继代愈伤组织转人分化培养基

(含 H
Z
o

Z

为 2 0 0 卜m 。 1 / L )时
,

体细胞胚发生频率

明显提高
,

降低 H 2
0

2

浓度则无此作用
,

但高于此

剂量对胚性细胞反而具有抑制作用
「’日]

.

H
Z
O :
促进

胚性细胞分化的相关作用及机理有 〔20J : H
Z
O

:

可能

作为一种细胞信号物质
,

诱导多种多肤的合成和

引起细胞内 Ca Z ‘

的释放
,

或改变细胞内 C扩
十

的分

布使其发挥下游信号分子作用
,

从而调控基因的

表达
,

促进胚性细胞的分化
,

目前
,

植物细胞的氧

化碎发及 H
Z
O

:

信号传导研究更多地与胁迫相关
,

通过 R OS 在体胚发生中的积极作用
,

以及体细胞

胚诱导必须加人各种激素或附加物
,

而这些物质

多为富含氧化原化合物 (p
ero x id a n t e o m 即 u n d )

,

增

加培养细胞的氧化胁迫这一事实
,

使我们联想到
“

体细胞体胚发生是细胞对环境胁迫的一种反应

和适应
”
lzl ]的假说

.

1
.

5 体细胞胚发生中的程序性细胞死亡

程序性细胞死亡 (PC D )贯穿了生物个体发育

过程
,

在体细胞体胚发生中
,

胚性细胞 分裂形成

顶
、

基大小两个细胞
,

基细胞只进行少数几次细胞

分裂或不分裂
,

D NA 合成停止
,

细胞质浓缩
、

凝聚

或碎片化
,

完成程序性死亡
,

而顶细胞继续分裂形

成胚
’川

.

胡萝 卜
、

挪威云杉 (No 二ay sP ruc 。)体细胞

胚胎发生中也观察到程序性死亡的典型症状
,

如

核 D NA 断裂
,

3 几OH 积累
,

形成凋亡小体等
123,

’‘}
,

Ca Z + 、

R O S (0
2
一

和 H Z
O Z )

、

N O 诱发植物 PCD 的产

生起 重要 作用 已 得 到证实
,

蛋 白质磷 酸化及

MA PK 途径在植物中可能通过参与对活性氧等含

量的调节
,

引起细胞过敏性死亡
.

在植物胚性细

胞发生与发育过程
,

还有些细胞 已完成或不再行

使功能进人 PCD 过程
,

如在多种植物胚性愈伤组

织中
,

胚性细胞发育到多细胞原胚期
,

其周围细胞

就开始发生规律性细胞死亡而造成
“

生理隔离
” ,

正在死亡的细胞还可能提供原胚细胞一些信号
,

使后者发育成胚 120 ]
.

2 体细胞胚成熟培养的信号转导

体细胞胚的成熟起始于体细胞胚的发育
,

终

止于萌发前的干化处理
.

大部分木本植物体细胞

胚经成熟培养提高体胚质量和同步发育数量
.

目

前成熟士部养使用最多的是 A BA 预培养
、

乙烯合成

的控制
,

也常用高浓度蔗糖
、

甘露醇以及高分子量

的聚乙二醇 (PE G )和葡聚糖进行渗透胁迫
.

其中

研究较多的 A BA
、

蔗糖
、

水分胁迫信号间有十分

错综复杂的关系
.

2
.

1 脱落酸信号

合子胚发育后期
,

内源 A BA 是诱发种子脱水

成熟的关键因素
,

关于植物体细胞胚胎发生
、

发育

过程中 A BA 作用的信号转导研究还鲜见报道
.

气孔关闭的信号受体实验发现感受 A BA 信号的

受体位 于质膜和胞内
.

外源和内源 A BA 都对植

物体细胞胚的发生
、

发育都有调节作用
,

说明 A
-

BA 受体在胞内和胞外都有存在
,

加人外源 A BA

后内源 A BA 的含量明显升高
,

由此推测胞内 A BA

受体在此起 了关键作用 12“’
.

相对其他激素来说
,
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A BA 受体研究还比较落后
,

胞内游离 C扩
+

对脱落

酸反应很敏感
,

浓度或升或降
,

还有的
“

振荡
” ,

这

种差别在信号转导中的意义还不清楚
.

A BA 处理

后细胞磷酸肌醇系统的变化及其酸功能的关 系研

究还很 少
,

A BA 除 了依赖钙离子 的信号转导途

径
,

还可以直接通过激活阴离子通道起作用
.

已克隆了 巧O 多个受 ABA 调节的基因
,

其中

大多数是与逆境胁迫和胚胎发生相关
.

植物胚胎

发生后期大量积累的一系列蛋 白质称胚胎发生后

期丰富蛋白 (LE A 蛋白)
,

与种子成熟
、

脱水耐性

密切相关
,

成为当前植物胚胎学与逆境生理学研

究热点之一
.

及“ 基因表达受发育阶段
、

A BA 和

脱水信号的调节
,

脱水信号的诱导作用有依赖或不

依赖 A BA 参与的4条途径
.

在一般培养条件下
,

有

些植物体细胞胚不积累或积累很少 LE A 及其他贮

藏蛋白
,

必须加人一些外源因子如 A BA 才能诱导

LE A 蛋白合成
,

以促进体细胞胚成熟及提高耐脱水

性
.

RA B (响应 A BA 基因 )表达 LE A 蛋白的某些类

型
,

在大麦糊粉层原生质体的研究 l2s ,表明
,

在 AB A

含量恒定的情况下
,

增加外源 C扩
‘

的浓度可检测到

R AB m R N A 表达的增加
,

RA B 基 因的表达被 C扩
十

通道阻断剂
、

抑制剂和 C扩
‘

拮抗物所抑制
,

显然

C扩
’

作为信号分子调控 RA B 基因的表达
.

2
.

2 蔗糖信号

齐眉等
126] 克隆了 1个与胡萝 卜胚根发育相关

的特异性
c DN A 片断

,

它属于 及a 基因 D c3 家族
,

该基因在高蔗糖水平培养下的调控胚中表达
,

在解

调控后24 h 表达活性则基本消失
,

而且这种变化无

法用 PE G 等渗透调控物质代替
,

因此推测蔗糖除

了起调节渗透压作用之外
,

由于分子小可以透过细

胞质膜被共质体吸收
,

发挥其他重要作用如信号

因子的作用
.

其他事例如 Klim a s z e w ska 等
‘2 7’在研

究 北美落 叶松 (玩
r玩 Zari ci n a) 时发现 单独使 用

PE G 不能促进体细胞胚 的生长和发育
,

相反出现

了早 熟萌发
,

只有在单独使用蔗糖 以 及蔗糖和

PE G 同时使用时才能够观察到一些胚的正常发

育
.

在黄连体胚转换试验中
,

巧% 果糖
、

葡萄糖
、

蔗

糖经过过滤灭菌后催熟体胚
,

其中蔗糖
、

果糖得到

8 0% 以上的体胚转换率
,

经高压灭菌各糖 的效应

均下降
,

证明蔗糖的催熟功能依赖于分子结构完

整 笼” ]
.

最近 Ira q i 和 玩
m bla y[” ]也阐述 了蔗糖刺

激云杉体胚发育的代谢机制
.

植物体中的糖信号及其转导机制
,

蔗糖在植

物叶肉细胞合成经韧皮部运输卸载到
“

库
” ,

同时

作为信号分子激活或抑制不同组织中基因表达
,

如蔗糖专一性调控的基因包括拟南芥亮氨酸拉链

(LZ )基因
、

农杆菌转录因子 TA BZ 和 ro lC 基因
,

还抑制一些光合基因的转录
.

另外
,

高浓度蔗糖

能在转录水平上调节位于筛管质膜中蔗糖运转蛋

白 (SUT )的稳态 m R NA 水平
.

研究韧皮部同化物

运输往往 以发育的种子为材料
,

胚与母体组织之

间没有胞间连丝
,

胚从质外体吸收蔗糖是以糖运

转蛋白为载体的主动过程
,

该过程中蔗糖
—

质

子同向运输起作用
.

值得注意的是转人胞内的蔗

糖可降解为葡萄糖
,

参与己糖激酶依赖的转导途

径
,

以至一些作者 l30. 川认为在大多数情况下
,

蔗糖

的信号分子作用可被 己糖 (果糖和葡萄糖 )替代
,

即葡萄糖和果糖可能是直接的信号分子
.

植物糖信号传导途径并不是独立存在的
,

糖

信号和激素信号间存在广泛而直接的相互作用
.

随着拟南芥胚胎发育
,

蔗糖磷酸合成酶 (SPs )和蔗

糖合酶 (Su
s )的活性增加

,

此时
,

种子 中的 A BA 水

平也增加
,

促进了贮藏物质 (糖 )的积累 1321
.

程玉

兰等 【33] 报道
,

经不同浓度蔗糖调控的胡萝 卜体细

胞胚结果表明
,

随着胚的生长发育
,

内源 A BA 含

量呈上升趋势
,

一旦将调控胚解调控
,

体细胞胚内

源 A BA 含量则明显下降
,

表明蔗糖浓度可导致体

胚内源 A BA 水平的变化
,

而用外源 A BA 处理的

效应与高浓度蔗糖处理有所差异
,

表明两者的调

控相似又不尽相同
,

所以在蔗糖调控胡萝 卜体细

胞胚发育 的信号传递网络中 A BA 可能是一个重

要的中介信号因子
.

2
.

3 水分胁迫信号

植物在水分胁迫下的信号传导链 (网 )有较多

的研究
,

至少有 4 条依赖或不依赖 A BA 的信号转

导途径
.

Sk ri ve r 等 〔34 ’发现植物遇水分亏缺时常常

积累一些特异性的 R NA 和蛋白质
,

其中部分蛋 白

质类似于种子胚发育中后期所特有的
,

如禾谷类

胚中的 E m (胚胎成熟 )基因编码的蛋白质和其他

相对分子质量在 10 ~ 2 5 kD 的蛋白质
,

干旱胁迫

期间受 AB A 诱导合成的蛋 白质中许多也和种子

胚发育期间合成的蛋白质相似
.

高述民 135] 报道

A BA 和 PE G 分别处理胡萝 卜的调控 (体 )胚中 Sl

点 (与渗透调节密切相关的特异蛋 白质多肤 )有相

同的变化规律
,

认为 PE G 引起胚体 内 AB A 的变

化
,

由 A B A 完成对体胚的一系列调控作用
,

或者

PE G 和 AB A 二者先分别经历不同途径
,

最终调节

同一基因的表达
.

也有 PE G 和外源 A BA 导致不
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同的代谢变化的事例
,

如龙眼体胚成熟过程 中
,

在

黑暗低糖加 PE G 6 0 0 0 培养下
,

体胚淀粉含量变化

呈单峰型
,

在黑暗低糖加 A BA 培养下
,

淀粉含量

变化呈双峰型
‘36]

.

大豆体细胞胚在脱水之前萌发

率很低
,

仅用 A BA 处理不能提高萌发率
,

经过干

燥处理的萌发率大为增加
.

干早胁迫普遍引起植物体内蔗糖积累
,

这时

蔗糖合成酶基因和蔗糖磷酸合成酶基因的表达量

也增加
.

在调节基因表达中
,

糖胁迫可能与其他

胁迫信号相藕联
,

如细胞受糖胁迫
,
。

一

淀粉酶与

其他胁迫相关基因蛋白一起被诱导
,

而用水分胁

迫也可增强 a
一

淀粉酶基因表达
.

H 。
等

[川认为糖

胁迫信号与其他胁迫信号可能由同一或不同感受

器感知
,

在信号转导途径的下游汇集
.

关于植物干旱胁迫的信号转导
,

质膜上组氨

酸激酶 (H K )受体等可能起渗透感受器的作用
,

胞

质中 G 蛋白在上游信号转导中起重要作用
,

C扩
十

和 IP 3 可能充当脱水信号的第二信使
,

其下游传

导 主要有钙依 赖型蛋 白激 酶 (C D PK ) 途径 和

MAPK 途径作用于基因表达
,

最终对水分胁迫作

出反应
.

最近第二信使作用研究进展较快
,

表明

水分胁迫下可以诱导 R O S 形成
,

而 A BA
、

N O 可通

过各种方式与 R O S对话发挥传递信号作用
.

与合子胚相比
,

体细胞胚诱导
、

发育
、

成熟的

信号传导研究才刚刚起步而相对滞后
.

相对体细

胞胚诱导的生理学与分子生物学研究成果
,

成熟

阶段的培养并没有引起足够重视 (更多的就合子

胚
、

体细胞胚成熟的物质基础进行比较研究 )
,

以

致新的资料相对匾乏
.

激素是诱导体细胞胚发生

的决定性因子
,

但它们如何通过细胞信号转导而

影响胚胎特异基因表达还不完全清楚
,

水分
、

光
、

温
、

金属离子和活性氧对体细胞胚发生的作用机

制研究较少
.

关于生长素和细胞分裂素
、

蔗糖和

A BA 等双因子影 响体细胞胚发生的研究近几年

才起步
,

应给予更多关注
.

相信随着人们对植物

形态发生机制认识的深人
,

最终会揭示体细胞胚

发生这一特定细胞分化过程的本质
.
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(上接第 4 5 页 ) 只有少数的科研院所开展这方面
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因此植物大片段 D N A 的研究的力量还

需加强
.
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