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预示着潜在疾病的发生，也可以反映不良生活习惯

(如吸烟)对身体造成的遗传损伤。这些效果往往是

那些直接从病人症状人手的常规医学诊断方法所不

能达到的。 因此，通过对健康求询者 SCE 测试值与

正常值范围(国内已积累一些资料[到)的比较，可以

使人们随时从细胞遗传学的角度了解自己的健康状

况(健康、亚健康或疾病状态) ， 但 SCE 指标的量化

仍需大量的实践。

摘 要

姐妹染色单体交换 (sister-chromatid exchange , 

SCE)是当前生物学研究的热点之一。 SCE 检测技

术已广泛地应用于环境科学、医学、生物学等研究领

域，具有重要的意义 。 环境胁迫会造成细胞内 DNA

不同程度的损伤，并可能进一步导致染色体畸变 ，甚

至引发癌变。 SCE 作为一种灵敏而有效的指标，能

够反映 DNA 损伤程度和遗传不稳定性。 本文主要

介绍了有关 SCE 的由来，色差显示原理、分子机理、

SCE 与染色体畸变的关系以及 SCE 的诱导因子。

文章最后还对今后有关 SCE 的研究及其应用提出

一些新的看法。
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植物RZ糖代谢关键酶的研究进展

杨景华 张明方 快

(浙江大学园艺系 杭州I 310029 ) 

煎糖在植物生长发育的生命过程中有着举足轻

重的作用。 它是植物光合作用的主要产物 ，是"库"代

谢的主要基质;它也是许多果实中糖分积累的主要形

式，是果实品质形成的因子之一。 此外，它还是细胞

代谢的调节因子，可能通过影响基因表达发挥作

用; l ] ; 同时煎糖具有信号功能，可以诱导或阻遏某些

基因的表达[2.3 ) 。 庶糖代谢关键酶主要有转化酶、照

'联系人。 巳maiJ:mfzhang@zju.edu. cn
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糖合成酶、蕉糖磷酸合成酶。 它们的研究已经取得了

一定进展，在一些常见植物中，如番茄、甜瓜、拟南芥、

玉米、水稻、萝卡、马铃薯、柑桶等等，这 3 种酶在庶糖

代谢过程中的不同作用，果实(种子)的不同发育时期

煎糖的含量与 3 种酶的活性的关系，3 种酶的分离与

纯化，以及不同组织器官中 3 种酶的表达等等已经有

了报道。 但为了更清楚的了解庶糖代谢的机理，必须

对这 3 种酶的分子与遗传的特点进行深入的研究，为

植物庶糖代谢研究奠定理论萃础。

一、转化酶

转化酶(Invertase ， Ivr E. C. 3 .2. 1. 26)又称庶糖

酶或自-吱喃果糖昔酶。 它包括酸性转化酶(acid in

vertase , AI) 、中性转化酶(neutral invertase , NI)和碱

性转化酶[4] (alkaline invertase ) ，也有许多报道将中

性转化酶和碱性转化酶看作是同一种酶[5 . 6] 。 报道

的转化酶的分子量从 50000 到 80000，为单体或二

聚体。目前转化酶的基因已在番茄[ 7 ] 、胡萝卡川 、玉
米[9] 马铃薯[ 1 0] 、甘煎[ 11 ] 、葡萄[ 1 2] 等作物中得到了克

隆。

1.转化酶基因的克隆、转录及表达

Klann等[ 1 3] 报道了普通番茄果实中 AI 的 cD

NA 核昔酸序列和推导的氨基酸序列，它与胡萝卡

的胞外 AI 的氨基酸序列具有 40.5% 的同源性，包

括在煎糖水解过程中一段 AI 的 150-154 个氨基酸

残基的保守序列 。 AI 的mRNA 是近 2200 个碱基

的多腺昔酸转录体。 DNA 的转录始于第 20 个碱

基，止于第 1928 个碱基，编码区 (G+ C) 的含量为

46% ，其开放阅读框为 orf636 ， 同时具有 47 个氨基

酸序列的疏水性的信号序列，此序列类似于位于内

质网处的生长素结合蛋白的 N 端的序列 ，另外。 还

有 45 个氨基酸序列的前导序列，在 144 、 211 、 276 、

608 个碱基位点处被糖基化。

Endo 等[ 14 ]报道了从普通番茄成熟果实中分离

出具有 poly(A) +的mRNA，并在小麦的元细胞系统

中得到了翻译。 AI 的mRNA 的分子量大约是 8x

105 Da(2400 个碱基) 。 并且，在番茄绿熟期果实内

的mRNA水平非常低，但当成熟绿色果实贮存在

22'C的条件下， 4 天后，每克鲜重的 AI 的mRNA 水

平达到最高，之后又下降。 在番茄的粉红色时期分

离出的mRNA 在 7S 到 25S 之间，并在 16 - 18S 有

一峰值。

在模式植物拟南芥中分离出了两个编码液胞转

化酶的 cDNA 和相关的基因[旧，并分别命名为 At ß

fruct3 和 At fJ fruct4 ， 它们各 自含有 2123bp 和

2132bp 核昔酸 ， At 卢 fruct3 位于 3 -酣脂酷-酷基载

体合成酶皿基因的下游。 At 卢 ρ-uct 3 和 At ß 

fruct4 都具有 7 个外显子和 6 个内含子，各自 的开

放阅读框为 orf648 和 orf664。 先前他们已经分离

出了编码与细胞壁结合的转化酶基因 Atß 升-uct1

和 At 卢介uct2 。 在 At 卢 β-uct l 、 At 卢 fruct3 和 At 卢

j叩ct4 具有几乎相同的外显子和内含子，但 At 卢

f叩ct1 与 At 卢庐-uct3 、 At 卢 fruct4 在第 3 个内含子

处存在差别。 Southern 杂交试验表明在每一单倍体

的基因组中 ， At 卢 fruct3 和 At ßfruct4 各自都有一

个拷贝的存在。 Northern 印染分析表明在拟南芥的

茎、根和花中有液胞转化酶基因的高水平表达，而在

叶中却是低水平表达。

Kim 等[ 1 6]通过筛选玉米的基因组 DNA 文库，

分离出了两种编码细胞壁转化酶基因一一Incw3 和

Incw4 0 Incw3 基因包括 6 个外显子和 5 个内含

子 ， Incw4 基因包括 5 个外显子和 4 个内含子。 通

过推导两个基因的蛋白质序列得出在转化酶基因中

有一个果糖昔酶基元和一个半脱氨酸的催化位点;

两个基因都编码细胞壁转化酶，另外，从 Incw4 编

码的蛋白质的等电点分析表明 Iηcw4 可能编码质

外体的一种独特形式细胞壁的非结合转化酶。利用

RT-PCR 和原位 RT-PCR 杂交，结果表明， [ηcw3 的

基因表达具有组织或器官的特异性且受发育的调

控 ; Incw4 基因在所有的营养生长的组织里组成性

表达，在再生的组织里也有其表达。

通过将普通番茄的 AI 注入到野兔体内制备抗

体并进行特异的 AI 的免疫反应，可以检测到特异

性的多肤片段。 Endo 等[ 14 ] 对普通番茄绿熟期的果

实和在 22'C 、 33'C条件下贮存的果实进行免疫印迹

分析，发现在 33'C处理的果实中存在 AI 多肤和单

肤片段，而在绿熟的果实中未发现任何片段，在

22'C处理中抗血清没有和 AI 降解的小片段多肤反

应。 Lester 等[46] 对甜瓜 AI 做了免疫化学测定， 在

两个栽培品种中都发现了四种 AI 的同工酶，低煎

糖积累品种中，75kDa 的多肤片段在 2-20DAA(开花

后的天数)表达，但 35DAA 以后非常少， 52kDa 的多

肤片段在整个果实发育时期都表达， 38kDa 的多肤

片段在 2-30DAA 表达， 25kDa 的多肤片段在 2-

25DAA 表达;而高庶糖积累品种中，四种 AI 的多肤

片段都表达，但在 20DAA 以后四种片段都没有检

测到 。

2. 转化酶的遗传转化及表达
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Schaewen 等[ 18) 首 次将酵母的转化酶基因

(SUC2)导人烟草和拟南芥并获得转基因植株，发

现转化植株的转化酶活性明显升高。 Klann 等[ 1 9 ) 报

道了在普通番茄中，反义酸性转化酶( TIV1)的组成

性表达增加了照糖的量而减少了己糖的量， 同时庶

糖积累的果实减小了近 30% ， 乙烯的释放量增加。

他们将一 1640怜的 TIV1 的 cDNA 片段整合到反

义表达的位置，加上- CaMV35S 的组成性启动子

或一乙烯诱导的 E8 启动子，组成嵌合的基因 。 结

果表明 To 代中，在表达 E8/TIV1 反义基因转化植

株的成熟果实中煎糖量没有明显的改变，可能的原

因是果实中的己糖优先积累，而E8启动子不活跃

造成的;相反在表达 35S臼MV/TIV1 反义基因转

化植株的成熟果实中煎糖明显的增加，煎糖大约占

总可溶性糖的 80% 。 更深入地研究表明在所有蔚

糖百分比高的转化植株都有低的 AI 的活性，但是

没有足够的证据证明 AI 的水平与煎糖积累的密切

相关。

Ohyama 等[20 ) 在反义转化番茄植株中研究 AI

蛋白时，也得出了相似的结论，可能的原因是在转化

植株的整个发育时期，植株内源转化酶表达不一致

造成的。 很低水平的转化酶活性足可以水解贮存的

庶糖，蔚糖的积累需要转化酶的活性降低到一很低

的临界值。在 T1 代中某些转化植株果实中，低水
平的 AI 活性与高水平的煎糖积累不相关，而反义

基因的拷贝数却是 To 的两倍，这可能与基因沉默
有关。 反义 AI 蛋白在果实的液泡和细胞壁部分得

到高效表达，果实中的庶糖积累明显增加而己糖积

累减少。在转化植株的叶组织中，液泡部分的转化

酶活性受到抑制，而细胞壁部分的转化酶活性受到

的影响较小，在受伤的叶组织中液泡和细胞壁部分

的转化酶同时得到诱导，可能的原因是在叶组织中

有一种细胞壁结合转化酶的rnRNA 的转录体的存

在。

Tang 等[5 )报道了胡萝卡表达反义细胞壁转化

酶和反义液胞转化酶rnRNA 对转化植株的生长发

育、叶根比以及煎糖与淀粉的积累的影响 。 在表达

反义细胞壁转化酶 rnRNA 的植株中，叶片多且庶糖

和淀粉含量高，主根基本不膨大，叶根比为 17: 1 (对

照为 1 :3) ;在表达液胞转化酶 mRNA 的植株中，叶

根比变成1. 5: 1 。 在反义转化的胡萝卡植株中发现

转化酶的抑制表达在胚胎形成期开始，在植株的整

个生长发育时期都受到煎糖与己糖的比率水平的影

响。 但也有学者提出在反义转化植株，其表型没有

发生改变[ 19 - 2 1 ) 。

二、煎糖合成酶

煎糖合成酶(Sucrose Synthase , SS E . C. 2. 4 . 1. 

13) ，多数存在于细胞质中，也有附着在细胞膜上的

不溶性的 SS ， 多数学者认为 SS 有两种同工酶，主要

作用是水解煎糖。 报道的 SS 分子量约为 83000 -

100000 的亚基构成的四聚体，目前， SS 的基因已经

在番茄[6 ) 、马铃薯[圳 、玉米[圳、甜菜[圳、胡萝卡 [3 1 ) 、

某蔚[32)等主要作物中得到了克隆。

1.膜糖合成酶基因的克障、转录及表达

Kleines 等问报道在 Craterostigrna ρLantagine

um 中克隆的两种 SS 的基因，并命名为 Cρ'ss1 和

cρ'ss2， Cρss 1 和 Cρss2 在核昔酸水平上存在 78% 的

同源性，但两个基因在 RNA 转录水平和蛋白质表

达上存在 明显的差别。 其中 Cρ'ss 1 的 cDNA 有

2706怜的核昔酸，编码蛋白的开放阅读框为 orf809

(2436怜的核昔酸 ) ， 预测表达的蛋白质分子量为

93kDa; Cρss2 的 cDNA有 2648怜的核昔酸 ，编码蛋

白的开放阅读框为 orf811 (2433bp 的核昔酸) ，预测

表达的蛋白分子量为 93kDa。其 cDNA 序列与单子

叶植物玉米和双子叶植物拟南芥 SS 的 cDNA 序列

高度的相似。 通过分析几种双子叶植物的 SS 的

cDNA序列发现，它们之间最大的差别是在基因的

N-端和 cDNA 的 3' 端不翻译的区域。 SS 在转录水

平上存在空间的差别，RNA转录体的原位杂交表明

SS 的转录体存在于茎的韧皮部的内外部分，而叶中

有很少的信号。 cρss 1 和 Cρss2 两个基因的转录起

始位点也存在差别， Cρss 1 转录起始位点为起始密

码子 ATG 上游 160 核昔酸的胞唔院处，两个基因在

此处有 80% 的相似，从其他的作物玉米、拟南芥、水

稻的启动子序列中没有发现相同的元件;然而，在

Craterostigma ρLantagineum 中 Cpss1 基因的 5' 不

翻译的区域与 SPS1(蔚糖磷酸合成酶)基因的启动

子具有相同的基序，包括-38峙的震糖胁迫元件在

内 72% 的序列相同 。 另外，更为详细的启动子序列

的分析发现，没有典型的 TATA 序列框，但在-35 和

-54 之间存在一 CAAT 序列框。

他们同时研究了 SS 蛋白的免疫反应，发现产

生的 Cρss 1 和 Cρss2 的多克隆抗体没有明显的差

别 ， SS 蛋白的分子量为 83kDa。通过 SDS 免疫印迹

分析表明在干旱胁迫作物复苏的过程中， SS 蛋白在

叶和根中得到积累，而叶中 SS 蛋白的量下降缓慢，

根中的 SS 蛋白 28 小时之内被水解掉。在未处理的
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叶和根组织中，虽然有 SSmRNAs 的转录，但却没有

ss 蛋白的翻译。

2. 蘸糖合成酶的遗传转化及表达

Sturm 等[34] 在胡萝卡中，观察了将胡萝卡 ss

的 cDNA 在 35SCaMV启动子调控下反义表达和转

化植株的表现，发现转化植株 ss 的活性在直根中

下降，但在叶中没有变化;库组织中的庶糖利用率明

显下降，积累了大量的煎糖和少量的 UDP-葡萄糖 、

葡萄糖、果糖 、淀粉和纤维素;转化植株的表型发生

了明显的变化，叶和根变小且植株变小，多数植株的

叶根比(干重)没有变化，表明 ss 的一个重要作用

是影响植株的生长。

Chengappa 等[4 ] 在番茄中将番茄 ss 的 cDNA

在一果实特异性启动子(2All-在果实的基因组

DNA 中通过一定引物的 PCR 扩增得到)调控下反

义表达和转化植株的表现，发现转化植株(To 、 T1 ) 

幼果中的 ss 活性降低了 99% ，但是淀粉和糖的积

累没有受影响，表明 ss 的一个重要作用是调控

"库"的能力，即调控果实输入煎糖的多少和代谢煎

糖的能力 。 0' Aoust 等[35] 在番茄中将番茄 ss 的

cDNA在 35SCaMV 启动子调控下反义表达和转化

植株的表现，发现反义 RNA 的组成性表达明显抑

制花和果实的果皮组织的 ss 活性，而对胚乳组织

中 ss 活性影响甚微，并且对胚、根、叶柄和叶组织

ss 的活性没有影响 ;SPS(煎糖磷酸合成酶)的活性

与 ss 平行变化，但 AI 的活性没有增加;幼果淀粉

积累减少，植株生长缓慢，座果率降低，表明 ss 的

一个重要作用是影响果实的座果和发育。

三、震糖磷酸合成酶

煎糖磷酸合成酶(Sucrose Phosphate Synthase , 

SPS E. C. 2 . 4. 1. 14) 位于细胞质中， Komatsu 克隆

出了 SPS 的三种同工酶。 报道的 SPS 的分子量为

117000 - 138000 的亚基构成的二聚体或四聚体，目

前，SPS 的基因已经在玉米[36] 、波菜[37] 、甜菜[38] 、柑

桶[39] 、苹果 [40] 、甘庶[41 ] 、水稻[42] 等作物中得到了克

隆。

1.蕉糖磷酸合成酶基因的克隆、转录及表达

Chen 等[43]从马铃薯块茎的根中纯化了一分子

量为 540kDa 的 SPS(等电点为 5.29) 是分子量为

130 - 140kDa 的亚基构成的同源 四聚体; Mn2 + 、

Mg2 + 、ci + 可提高酶的活性，而 Hg2 + 抑制其活性，

同时核昔酸 AMP 、 ADP 、 ATP 、 UMP、 UDP、 UTP 和

TDP 可抑制酶活性的 30% - 50% ，葡萄糖、氨基葡

葡糖、麦芽糖、乳糖可激活 SPSo Babb 等[47] 发现在

培养的百日草叶肉细胞中、菜豆黄化胚轴的导管内

以及棉花纤维初生壁和次生壁纤维高效合成过程

中，SPS 的活性明显升高，表明 SPS 的活性并不依

赖于淀粉的降解。

Komatsu 等[44 ]在柑桶中克隆三种 SPS 的同工

酶片段，并命名为 CitSPS1 、 CitSPS2 和 CitSPS3 ，

随后用 CitSPS1 和果实的 cDNA 文库杂交获得了

一全长为 3539悍的 cDNA，进一步分析可知它编码

含 1057 个氨基酸序列，分子量为 117800 的多肤链。

Southem 和 Nouthem 杂交表明，三个同工酶各自独

立表达，并且存在时间和空间上的差异。

对甜瓜中的 SPS 做了免疫化学测定[45] ，在两个

栽培品种中(lODNA 以后)都发现了- 58kDa 的多

肤片段，且蔚糖积累量高的品种，多肤片段的量明显

多于煎糖积累量低的品种。 在煎糖积累量高的品种

中，2-20DAA 煎糖积累取决于 AI 和 SPS 的净活性，

而 20DAA 以后煎糖积累则依赖于 SPS 的作用。

2 . 蕉糖磷酸合成酶的遗传转化及表达

1991 年 Worrell 等问] 在番茄中首次成功表达

了玉米的 SPS 基因，发现转基因植株叶片中 SPS 活

性明显升高，而且不受昼夜节律调节。 Strand 等问]

报道了在反义转化拟南芥中 SPS 和液胞 FBPase( 1 、

6 二磷酸果糖酶)表达的减少，液胞 FBPase 的表达

减少阻碍了庶糖的生物合成，剌激了淀粉和磷酸化

的中间体的积累，而 SPS 的表达减少造成了蔚糖和

磷酸化的中间体的同时减少，并且碳水化合物并不

直接是淀粉。 Chavez-Barcenas 等[崎] 报道了水稻中

SPS 的组织特异性调控和发育的分配，在水稻基因

库中通过原位 RT响PCR 得到基因早s1 ， 整合上葡萄

糖醒酸酶基因的启动子，发现呗sl 在叶中的叶肉组

织、发芽种子的盾片和未成熟花序的花粉中表达，并

且依赖于光合组织质体的发育，受光的调控，但盾片

中币s l 的表达没有此特点。

四、展糖积累的分子遗传学分析

在一些以果实(种子)为主要产品器官的作物

中，震糖是其品质形成的因子之一，因此在这些作物

中关于庶糖积累规律的遗传分析相当重要。

1凹98岱8 年 Y巳elle 等[阳n剖] 报道了在野生型番茄 (L

C仇h17盯ele'倪阳ωuω阳且U巧股5必圳h挝IIο) 中庶糖积累的性状是由一对隐性的单

基因控制 。 后来 Chetelat 等[刀] 也发现了在野生型

番茄中庶糖积累的这一特点，并且这对隐性的单基

因与其染色体组中第三条染色体上的 RFLP 标记
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TG102 紧密连锁。 在野生型和普通番茄的群体中，

庶糖积累与低水平的酸性 AI 相关，通过免疫反应

检测转化酶的蛋白表明煎糖积累的等位基因是渐渗

的 。 1992 年 Klann 等 [ 19 ) 在普通番茄成熟果实中检

测到 AI 是- 52-kD 的糖蛋白 ，并克隆出 AI 的 cD

NA( TIV1) , TIV1 基因位于第三条染色体上 ，而且

在普通番茄的果实中检测到丰富的 RNA，但在野生

型番茄的果实中却不存在。 但这些结果不能否定

TIV1 只是煎糖基因座上的多基因中的一个基因。

Harada 等[ 24J 也发现在野生型和普通番茄的杂

交 FI 代植株没有积累很多的煎糖(少于 0 . 5 %) ， 在

F2 代中的 95 个个体中，其中 23 株积累了大量的煎

糖， 72 株没有积累煎糖，而是积累了大量的果糖和

葡萄糖，煎糖积累株与己糖积累株的比例近似为 1 : 

3 ，因此，推断煎糖积累的性状是由隐性单基因控制 。

并对两者的 AI 基因进行了 PCR 和核昔酸序列分

析 ，发现它们在序列末尾第六个内含子存在差别，在

野生型番茄中有1tbp 的核昔酸的缺失，其中包括

lObp" AAAAGG汀TT"的一段序列 。

Takahashi 等问 报道了另一野生型番茄(L.

如ruvianum var. hωηifuSU1J/ ) LA2153 煎糖积累的

能力 。 他们采用了普通番茄和 LA2153 的种间杂交

种、野生种和栽培品种，利用了 AIT-1 ( 5 ' CGGTA

AAAACA TTCAA TGAG-3 ' )和 AIT-2 ( 5 ' -TCCA

CAATTGAGTGATαAC-3' )作为引物进行了 PCR

扩增，分析了它们的 PCR 带 ， 表明在所有的供试群

体中只有一个是单基因分离的。 杂合和栽培类型积

累了大量的己糖(果糖和葡萄糖) ;相反，野生型积累

了大量的照糖。 从试验的数据结果分析表明，煎糖

积累能力是由第三条染色体上与 TG102 连锁的隐

性基因控制的，且上述所用的引物在选择煎糖积累

型的品种是有效的。

Maughan 等[圳在大豆(GLyGÍne mω)中研究表

明大豆种子中l'ff;糖含量是由多基因控制的 。 他们对

几和凡 (F3 是凡的重复)的 149 个个体的含糖量

以及菜豆染色体组中的 178 个 RFLPs 、 SSRs 、 RAP

Ds 的多态性标记进行了分析，结果定位于七个不同

染色体区域的 17 个标记位点与煎糖的积累有关

(P<O . 01 ) ，凡中煎糖含量的变异率为 6. 1 % -

12 . 4 % ，这些染色体区域的组合分析煎糖含量有

53% 的总变异。 在这些 QTLs 中没有发现明显的上

位性的证据，并对这些 QTLs进行了作图 。

最近 Mi口g 等[27 ) 报道了同源四倍体甘煎含糖量

的性状是数量性状，并利用多态性等位基因的亚型

的单显性分离比率的特点进行 QTLs 的定位。 大多

数表现了与双亲相同表型性状，但也有表现超亲性

状的个体存在。 低糖含量的 QTLs在高糖含量的基

因型中发现，而不是在低糖含量的基因型中发现，这

表明控制含糖量的等位基因优先选择的特点。

小结

植物煎糖代谢是一相当复杂的过程。 关键酶的

分离纯化、基因的克隆及转录等已经有了较清晰的

研究，在此基础上，重要的是研究作物体内各种酶的

DNA 如何进行转录、mRNA 如何表达、蛋白质如何

翻译以及在各个水平上的调控等等一系列相关的过

程。

但许多研究得出的结论都是在每种酶适宜的条

件下且是在体外获得，而在复杂的生物体内，是否存

在各种酶的相互作用，从而出现潜在的影响，值得认

真考虑。 如 Hubbard 等人[到] 和 Lester 等人[叫提出

的庶糖含量是由合成活性(SPS 活性)减去分解活性

(AI 活性+ NI 活性 +SS 活性)的最后净活性决定

的(相关系数达到 0 . 85)等等问题，还需要我们进一

步的研究考证。 而且作物体内糖的代谢由四个环节

构成"l ] ，庶糖代谢只是其中之一，在煎糖代谢研究

的基础上把糖的整个代谢联系起来研究更有利于研

究其中某一部分代谢的特点。

根据对荒糖积累的遗传分析，究竟是单基因控

制质量'性状，还是多基因控制的数量性状，也可能在

不同的作物里有不同的表现，还有待于进一步的研

究。

利用分子生物学手段从正向和反向表达酶的基

因，以及利用特异性(时间和空间)启动子表达基因

来研究作物的不同组织和不同发育时期各种酶对糖

积累的作用也是研究的方向 。

摘要

高等植物煎糖代谢关键酶主要有转化酶、荒草糖

合成酶、煎糖磷酸合成酶。 本文就这些酶基因的克

隆、转录及表达，相关基因的遗传转化及分子遗传学

特性作了综述，并对需进一步研究的问题进行了讨

论。
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