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蛋白质合成活动与卵母细胞成熟

王亦丈 左嘉客

(中国科学院上海细胞生物学研究所 )

两栖类动物长足卵母细胞的发育停滞在第

一次减数分裂的前期阶段。在孕嗣 ( progester­

one )的诱发下，卵母细胞恢复减数分裂 ， 然后

再j立停滞在第二次减敖分裂的 .1')拥 阶段， 届时

作为成熟的卵球等待~+/io

卵母细胞趋于成熟的J[;态平:标志让 i刻出版

裂(germinal vesicle breakdown ， 缩写 GVDD ) 、

染色体凝聚 、 纺锤体形成， 并于J 第一极休扫1:

出。 在分子水平上， 经孕阴处理f月 1、1] 到中 )1~1 的

重要变化是: 卵旬 细胞内 cAMP 浓度 下降，

Ca2 + 浓度上升， 蛋白质磷酸化呐拙， 主 |毛i 质

合成增加以注促成熟国子 (MPF)之类的生物活
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倍(图 2 )[町， 这是卵体贮存的 mRNA 逐 渐动

员到多聚体上的结果。 Laskey等人川发现， 注

射jJJ VI }盯 (长足)卵母细胞中的外源 mRNA，

必须在牺牲内源蛋白质合成的条件下才能被翻

译，因此认为民足卵旬细胞中翻译机构某些成

分的含量或活动有限 ， 这些组份的补充或活性

提高是增加蛋白质合成水平的前提。才曰:外源

mRNA 注入 IV 期以前的卵母细胞中， 却可提

高蛋白质的合成水平，说明至少在 IV 期以前 ，

蛋白质合成的限制因素是 mRNA[8] 。

另一方面， Richter 等人[ g ]发现，成熟时

多聚体中的核糖体虽然增加了一倍， mRNA的

核糖体聚合密度却与对 照组的一致， 每 个

mRNA 分子保持在平均聚合大约 10 个核 糖体

的水平上，成熟前后核糖体翻译起始速度和

mRNA 的周转过渡时间并没有改变。这似 乎

表明， 蛋白质合成的增加是由于投入到翻译系

统中的 mRNA 数量增多， 核脑体只是被我j 地

从事翻译工作。
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留 1 卵母细胞蛋白质合成率 [3]

.MPF 诱导成熟的卵句细胞

A孕目[rj 诱导成熟的卵母细胞

。未经处理的卵母细胞

纵坐标表示同位京标 i己的纠基酸的参入监

回

1. ð 

国 2 卵子发生过程中不同阶段的卵母细胞中蛋

白质合成率[6J

(发育阶段根据 Punlont 方法确忌。各点代表不同

阶段的平均合成率)
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1. 4 

性物质出现[1] 。

在卵母细胞成熟过程中，蛋白质合成率增

加了 1 倍(国 1 ) [3] 0 Woodland 等人[ Z] 证明 ，

多聚体中的核糖体量增加约 1 倍;按细胞氨基

酸参入二年推算，蛋白质的绝对合成率由成熟前

的 约 17 .5 ng . h- 1 增加到成熟后的约 35 . 4 ng 

. h - 1
[3] ; 1甘川的蛋白质中主要是一些原有蛋白

质(如组蛋白 ) ， 同时也有些新蛋白质的出现[ 4] 。

有些新蛋白质可能参与成熟的朋控机制。

本文围绕两个主要问题来讨论卵母细胞成

熟中蛋白质的合成活动z 第一， 蛋白质合成率

增加的机理; 第二，蛋白质合成活动与成熟的

关系。

在nx熟前，长足卵恩细胞中始终保持低水

平的转录活动，而在成熟过程中略有提高。转

录扪] 1111] 剂放线菌素D不能阻断由孕酣诱发的卵

母细胞成熟过程;人工去核的卵母细胞仍能对

孕嗣作出应答反应，细胞质中蛋白 质合成增

加， MPF j照常出现。 由此说明 ， J5)毛主R~ 过程中

的转示活动对蛋白质合成没有产生明显 的影

响，与卵母 细胞成熟也没有关系 [ 5] 。

-
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叶
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在卵母细胞成熟过程中， 可能出现某些因

素 ， 既动员了贮存中的 mRNA ， 又 增强了翻

译机构的合成能力。成熟:d程中蛋白质合成的

增加是 mRNA 与核楷体机构 iî)J科协 ij，' j i占功的

一、蛋白质合成率增加的机理

在卵-J:j 细胞的发生过程中，由 1 j~J生长到

百 期的卵 i司细胞， 只击白质的合成二十增加 1 2 7
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结果。

1 . mRNA 的动员

两栖类卵母细胞 贮存的 75% Poly(A) 

RNA，其一维结构中含散在插入顺 序 ， 处于

加工前状态。体外和|体内实验都表明 ， 含有插

入顺序的 mRNA 不能被翻译 ， 除 非经过剪切

加工，去除插入顺序。

真核细胞中的 mRNA -大部分是以 核糖核

古t 白 V~ (RNP ) 的?后式存在。 mRNP 中 含 有­

mRNA(加工古ij }i~ JJ f.! .:.L后的 ) 及 蛋 白质成分。

mRNA (i j)jíl工活动去:生在 mRNP 中。必须去

除 mRNP 上的某些蛋白质 (称 作掩盖 蛋 白 ，

masking protein ) ， 力11工后的 mRNA 才能被翻

译表达。两讪类卵母细胞中也具备这种掩盖蛋

白。 在体外， 将分刮到的掩盖蛋 白与 mRNA

结合， 然j口 注入卵何-细胞中 ， 可阻 止 mRNA

的翻译 [ 10] 。迄今尚无有关拍盖蛋白在卵 内阻

断阳详的直技证扣。注和』掩盖蛋白大量存在于

小卵中， r;;i ~;s. VP I J ;1 I1)JUI}j友育成长，其含量逐

渐减少? 似乎在 1 "1 Poly(A )RNA 自 贮存 库中

逐渐释放; 与此!可 r!j" ) {二白质合成 大幅 度增

加。这些现象 IrlJ11，证川掩二.Î..运 白 与 主任白质合成

的调控有关。

细胞音77主i(/j mRNP 平!1 乡聚体的 mRNP 中，

某些蛋白丽的磷酸化状态可能与 翻 译调节有

关[1 1] 。 在 mRNPr中，有些蛋白质具有蛋白 激

酶活性[ 11 ] 。 在卵母细胞的成熟过程中 ， 有关

这些蛋白磷酸化与到白民合成增加 之间的关

系 ， 还有待进一步研究。

Richter 而 Smith[12] 曾分析外源 mRNA ，

以及外源 mRNA 与内源 mRNA 竞争结合卵母

细胞翻译机构进行表达fi甘情况。 他们选用了四

种外源 mRNA: 兔珠蛋白 mRNA ， )尿病毒蛋

白 mRNA(IX )、玉蜀翠玉米醇j在蛋 白 mRNA

和鸡卵清蛋白 mRNA， iJ;j'两种外源 mRNA 是

由)白质中游肉 l/J:去柑体翻译 ， 后 两种 mRNA

二皂白租槌内 j页网 (RER)上的核糖体翻译。 前两

种外ih( mRNA 不仅与内源 mRNA 发生竞争，

相互 r! i j ll.!. úi~ql ， Tf l j后两种外源 mRNA 与内

源 mRNA 的竞争能力很小， 被翻译的量也很

少。倘将粗糙内质网上抽提到的某些蛋白质成

份与后两种外源 mRNA 一起注入 卵母细胞，

则翻译水平大大提高 。 因此认为，卵母细胞内可

能存在着一种动员因子 ( recruitment factor ) , 

这种蛋白质负责动员贮存的 mRNA 投入 到翻

译机构中去。

2 . 翻译机构的活动

核糖体

有关翻译机构方而 lr:.HJljl~j 作，大部分集

中在怆黯休蛋白质阱~{t:化的问题上。在卵内 ，

核黯你小亚基的 S 6 tþ: I~ I 丝 主"Ul在政基 可以被磷

酸化， 每分子 S 6 击白石]按受多达 5 个磷酸基

因。 S 6 蛋 白磷酸化是多种引r:H&1巾广泛存在的

现象，与细胞的生长; 、 分化以及骂他功能状态

密切相关。S6 蛋白位于核糖休小亚基的mRNA

结合点租 eJF-2 (eukaryotic initiation factor 2) 

作用位点的附近， 111 汩IJ与核楷体的功能状态有

关。 S 6 蛋白磷酸化的格和i 体优先参加多聚体

中。多 }if:体中 S 6 蛋 白磷酸化 ，但应 u珩同核糖

体中的高[ 13]。但是， 在有些情况T' ， 贝!J 并 非

如此[1 4] 。在两栖类卵母细胞的成熟过程中， S 6 

蛋白磷酸化的增加程度与蛋白质台成的增加

相一致，但在另一些报道中， 两者并没有呈正

的相关性[ 1 町 ， 蛋白质合成增加， 但 S6 蛋 白

磷酸化未增加， 或 S 6 蛋白磷酸化程度增加 ，

而蛋白质合成量未增加。舌米， S 6 蛋白 磷酸

化对蛋白质合成， 既不是必要条件更不是充分

条件。 . 掘雄测， 核糖体小亚基 S6 蚕白 的磷酸

化， 可能是细胞在较高岗子强度或较高 pHi 条

件下维持其核糖体正常功能状态的一种保护机
制 [ 16 ] 。

在多种不同的生物材料(包括两栖 类卵母

细胞〉中 ， S 6 蛋 白磷酸化、 蛋白质合成增加与

细胞内 pHi 上升似乎有关。 成熟过程中 ， 卵词:

细胞内 pHi 上升 0 .3-0 . 4 个 ÌjJ.位。有报道认

为提高细胞内 pHi 可引起 S 6~豆 i与陆 fJtt化 ， 并

促使蛋白质合成的增加。但后来的一·系列工作

又否定了 pHi 上到与ll:f ~L; J页合成增加的必然联
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系 ， 虽然?有 白质合成活动要求 pHi 值不低于某

一阔值。 在卵母细胞J~之熟过和中 ， S 6 蛋 白质

磷酸化、 pHi 上升与蛋白质合成增加之间的联

系可能只是一种表面现象，非必 然的问]。

翻译机构中的蛋白质因子

卵母细胞成熟过科中， 卵内 cAMP 浓 度

下降， 蛋白质合成增加。 在网织红细胞中 ， 使

eIF-2 的小亚基磷酸化， 可抑制其翻译启始活

动。已发现三类 eIF-2 激酶， 其中一类的活动

由依赖于 cAMP 的蛋白激酶的激活， cAMP 浓

度与蛋白质合成之间呈反向关系。 在两栖类卵

母细胞中， 注入依赖于 cAMP 蛋 白激酶的催

化亚基， 或者注入硝酸二脂酶的问击11剂时，均

可阻止蛋白质合成， 并抑制卵母细胞成熟。 因

此， 由 eIF-2 磷酸化来调控蛋白质的合成是具

有普遍意义的。

最近 ， Audet 等人[ 1 7 J试图分离出由Lask町

等人提出的结合多聚体的蛋白 质 合成限速因

子， 但未能从兔网织红细胞和爪瞻肝脏的多聚

体中获得。然而，将从1气，核生物中分离到的一些

起始因子分别注射到卵母细胞中 ，发现 eIF-4 A 

能使蛋白质的合成i:1 增加一倍， 与孕嗣处理时

所得到的结果相似。以 eIF-4 A 与孕嗣同时处

理， 没有获得加合结果， 这似乎说明 eIF-4 A 

的确主宰着蛋白质的合成。 不同的是 ， eIF-4 A 

并不能诱导新蛋白质的出现， 致使卵母细胞不

能成熟。 eIF-4 A 可能是 mRNA 帽结合蛋白

(cap binding protein) J'rj 一个亚 单位， 具有

ATPase 活性。 另有 人提出 ， eIF-4 A 能使

mRNA 二级结构解旋， 使之与核糖体 40 S 亚

单位结合。在正常↑11·况下， 如果 eIF-4 A 确 定

促进蛋白质合成， 则在卵母细胞成熟过程中，

蛋白质合成增加!是否与 eIF-4 A 量的增加或者

活性增加有关， 还有待分 |斑。

二、 蛋 白质合成活动与卵母细胞成熟的关系

1. 蛋 白质合成的总体变化特点

从卵子发生开始直到卵母细胞成熟， 备个

主要发育阶段上的蛋白质合成水平都是限定了

的。蛋白质的合成水平是卵母细胞不同发育阶

段的生化标志之一。随着卵母细胞的成 长，

mRNA 自贮存库中逐渐释放， 蛋白 质合成水

平不断增加。 IV 期以前的 小 卵 中 注入 外 源

mRNA ， 可提高蛋白质的合成水平，但这种增

加是有限度的， 绝不可能超越 VI 期卵母细胞

的合成水平[ 8 ]。对已经长足的卵母细胞， 采用

某些方法提高蛋白质合成水平， 至多只能增加

一倍，达到 fî~母细胞正常成熟的极限水平[3 1 ，

表明卵母细胞中又出现了新的限制蛋白质合成

的因素。

蛋白质合成水平也不是由某单个因素控制

的 ， 在不同时相上， 出现不同的限制因素。 卵

母细胞蛋白质合成的增加是翻译系统中各方面

因素协同作用的结果。 影响蛋白质合成的外因

也不只一种。

在人为条件下， 小卵的蛋白质合成活动虽

可提前达到相当于 快足卵母细胞的水平，但这

类卵母细胞仍不能在孕丽 的诱发 -I~成熟。 同

样， 长足卵母细胞的蛋白质合成水平可人为地

提高到相当于成熟卵球的水平， 但这样的卵母

细胞并没有成熟。 因此，对卵母细胞成熟而

言， 蛋白质合成是一种相对独立的活动。在卵

母细胞成熟过程中， 蛋白质合成 fZ: 方面的变

化， 与成熟现象似乎没有必然的联系; 可是从

蛋白质合成的质方面来看， 似乎某些蛋白质的

出现与卵母细胞成熟有着内在联系 [ 17 ] 。

2. 蛋白质合戚、硝酸化与 MPF[l 8 ]的形成

在两栖类成熟的卵母细胞中发现 MPF 之

后， 很快又在成熟的海星卵、体外培养的动物

躯体细胞以及酵母细胞中得到证实。处于分裂

期的细胞质中含有 MPF， 而处于问凯和|早 G l

期的细胞质中不含有 MPFo MPF 是一种具有

生物活性的蛋白质， 注入未经任何处理的长足

卵母细胞质中 ， 能使之 JJ.X:熟 z 将问期的躯体细

胞核移植入含有 MPF I'iS 细胞质中 ， 会导致躯

体细胞核发生类同于寄主要fA )j包 核的变化。显

然， MPF 是一种广泛存在的调节细胞周期的
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因子，故又称为促分裂因子(M-phase promo­

ting factor ) [ 19 ) 。

非洲爪蛤 (Xenopus laev iJ ) 的 卵母细胞经

孕嗣刺激趋向成熟。在孕酣作用后的第 3 小时

左右， 细胞质内才开始出现 MPF，再经 2 小

时， 卵母细胞开始发生 GVBD。向未经孕酣处

理的长足卵母细胞中注入 MPF，不 仅能在 2

小时内使受体卵发生 GVBD，而且使受体卵母

细胞蛋白质磷酸化增加， 蛋白质合成增加， 合

成增加 用甚至比孕嗣诱导的还要高 一些 (因

1 ) [3 ) 。

在孕!啊处理卵叮细胞后的早期阶段， 倘以

蛋白质合成抑制剂放线茵嗣追加处理， 可阻止

该卵母细胞成熟， 这段时问称作放线菌嗣敏感

期。 在敏感朗之后， 加入放线菌翻不会影响卵

母细胞成熟过程的继续推进。 MPF 是在放线

菌嗣敏感期结束时出现的，提示卵母细胞成熟

过程早期的蛋白质合成活动可能是 产生 MPF

的必要条件。一旦卵母细胞中 MPF 出现， 阳

时抑制l蛋白质含成不会对成熟的进展产生影

响 ( 20) 。 但是， 有些因素虽能一般性地提高卵

母细胞蛋白质合成的水平，却并 不能使之成

熟， 很可能是因为这些因素没有能够诱发新蛋

白产生的缘故(17 )。例如， 给非洲爪瞻成体注

射适当低剂莹的绒毛膜促性腺激素， 以适当剌

激卵母细胞， 其蛋白质合成活动可 达到成熟的

水平， 卵母细 ìJÊJ.并没有成熟，但对孕酣的作用

校对照组的敏感。这些卵母细胞经孕酣作用后

不仅成熟 ，蛋白质合成量还额外地增加近30% 。

显然， 研究这部分额外合成的蛋白质成分是很

有意义的。

在海星卵母细胞 rll 注入较低剂量的放线菌

酬， 可完全抑 ;1]1j它的蛋白质合成活动，但对

MPF 的出现和 GVBD 都没有影响 [ 2 1 ) 。 不禁要

问， 为什么在阴阳类卵中 MPF 的出现似乎依

赖于蛋白质合成活动 ， 而在海星 卵 中 MPF 却

与蛋白质合成无关呢?

Maller 等[l 2 )分析卵母细胞成熟过程中蛋

白质磷酸化变化情况时发现， 在接近 GVBD的

物学杂志 1989 年

时候， 卵母 细 胞内蛋白质的32p参 入量增加

了约 2 . 5 倍 <1写 3 )。蛋白质磷酸化的增加|与

MPF 的出现在时相上是一致的。 实验还表明 ，

蛋白质磷酸化的增加与卵母细胞成熟总是相伴

发生。 当卵句:细胞成熟受抑制时，蛋白质磷酸

化也不会增加。因此认为 ， 蛋白质磷酸化是与

成熟过程密切相关的重要情动 。 能提高蛋白质

磷酸化的某些因素对成熟有促进 作用 [ 23)。但

迄今尚未发现能直接提高蛋白质磷酸化反应而

引起卵母细胞成熟的因素。Carmen 等 (24 )发现 ，

向非洲爪蛤卵罔·细胞注射 Ha-ras 蛋白可诱导

成熟， cAMP 浓度却无变化: 在乱毒素也只能

部分地抑制由 Ha-ras 蛋白诱导的成熟作用 。

上述结果无疑说明 ， 在 Ha-ras 蛋白诱导成熟

的机理中， cAMP 未起调控作用。 在霍乱毒素

促进 cAMP 含量增加的情况下， 由孕酣 诱导

的卵母细胞成熟受到抑制， pHi 上升和 S 6 蛋

白磷酸化相应地也受到抑制，由膜岛素诱导的

成熟虽也受霍乱毒素抑制，但 pHi 上 升和 S 6

蛋白磷酸化仍照常发生(25) 。 这些提示， 上述

的效应物可能是通过不同的途径启功卵母细胞

的成熟活动。

.>.l 
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卵每细胞成熟过程中蛋白质磷酸化的
变化[22 ]

· 孕酣诱导成熟的卵叼细胞
。未经处理的卵母细胞

A由放线菌目同抑制了孕嗣诱导成熟的ßß叮细胞
1 、 3 、 4 分别表示不同的阶段

如前所述， MPF 注射到未经任何处理的

长足卵母细胞中， 可使该受休卵成熟。 MPF诱

发受体卵成熟的作用 ， 不 受 7JX.线茵酣的影
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二一一一一一一一千一一--一一

11向 [20 ]p 击|气质合成虽受抑制 ， 蛋白质磷酸化

反应和 GVBD 均照常进行。细胞质系列转移

实验表明 ， MPF 可在受体卵中扩增 (Amplific­

ation ) ， 去 l结细胞核也不影 响 MPF 扩增 [ 26] 。

卵母细胞成熟过程中 MPF ;:IS 出现和扩增可能

分作两步: 第 -- ~二是少量 MPF 的激活， 此过

程依赖于蛋白质合成， 第二 步是 MPF 的自我

激活。 Gerhart 等 [2 7 ， 29 ] 研究 了 MPF 扩增与蛋

白质合成的关系。 MPF 诱导卵母细 胞成熟时，

受休卵中可积累很高的 MPF 活性， 但在完成

第一次减数分裂时 MPF 活性迅速消失。 当卵

母细胞抵达第二次减数分裂中 f目前 ， MPF 又

重新出现 ( 1到4. ) 。在放线菌目同存在时， 受体卵

中仍可发生 MPF 的扩1首，但与正常情况(蛋白

质合成不受抑制 )相 比，扩增的水平较低。此

外， 放线菌阳还阻止了 MPF 活性的 第二次回

升， 注射更多的 MPF 也无济于事。

r.n lO 
)11 

<二二〉 <":;; 
图 4 注射 MPF 后卵母细胞中 MPF 活性变

ft示意图[27J

(根据文献 [30J 中的示意图改制)

MI， 第一次减数分裂中期。 MII， 第二次 减 数分

裂 rl=l 期 。 相对于 MPF 注射的时问: MPF 注射 <0 . 0)

丰口 MII (1 . 0 ) 。

MPF, < =活性增加> =活性降低。

Cyert 等 tl ì l ] 备了 抗 MPF 活性 的单克隆抗

体。这种单抗可使 MPF 失活。免疫反应表明

MPF 是以磷酸化状态出现的。最近， Lohka等

人已将卵质中的 MPF 纯化 3000 倍 ， MPF 活

性部分与分问得到的分子 虽 分别为 45000 和

3 2 000 的两种蛋 白质有关。在受体卵和在无细

胞系统中， MPF 的作用情形有所不同z 在 无

细胞系统中 ， MPF 诱导 GVBD 不需要 分子量

32000 蛋白的参与，也不依赖于蛋白质磷酸化

反应; 在诱导受体卵 GVBD 时 ，这些都是必需

的。 显然， 对 MPF 理化特性及其作用 机理的

ill一步研究， 会有助于阐明成熟过程中蛋白质

合成活动、 蛋白质磷酸化与 GVBD 之 间的关

系。

摘 要

蛋白质合成率的增加是卵词。细胞成熟过程

中的重要现象之- J 合成率的增加是 mRNA

与核糖休机构两者协调活动的结果。 56 蛋白

磷酸化和 pHi 上升似乎与蛋白质合 成 增 加 有

关，但有证据表明这种联系是表而现象，非必

然的。翻译机构中的蛋白质因子 eIF-4 A 可能

参与成熟中蛋白质合成活动的调控。本文还分

析了蛋白质合成的总体变化特点， 蛋白 质 合

成、 磷酸化活动与 MPF 活性和 GVBD 现 象之

间的关系 ， 这是研究 MPF 活性以及卵母细胞

成熟机理的一个重要方面。
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薄层细胞培养在细胞分化研究中的应用

陈永宁 李文安

(中国科学院上海植物生理研究所)

植物细胞分化是一个在时间上、 空间上有

序进行的过程9 ;;j之但与自身的生理生化活动有

关， 也与外界环境因子的变化有关。如果从整

株植物水平上来研究其分化发育的机理，由于

变化的因素很多，研究起来难度较大。而植物

细胞培养技术， 采用植物的一部分做外植体，

培养在可归节光强、 沮度， 以及可加入不同化

学物质的半封闭 :尘器中，是用来研究细胞分化

的好方法( 1) 0 :(l~器官分化的研究工作中，尤其

是花芽的分化，利用薄，E:细胞培养技术的研究

比较有特色 ， 作者将己知文献作一介绍。

-、 薄层细胞培挣的历史

1970 年， Tran Thanh Van 和 Drira( 2 ] 用

Nautilocalyx l y nchei L . 作材料成功地进行了薄

层细胞培 养。在 此之前，曾用毛叶秋 海棠

(Begon ia rex)作材料尝试f~Jt层细胞培养， 但未

获得器官分化( 3 J。薄层细胞培养采用的外植体

可取自叶脉、叶柄和茎，用慑子从这些部位撕

下由表皮层细胞和数层薄壁细胞组 成的组织

块，因此其组织成分比较简单，这是前层培养

优于其他组织培养的地方。 在适宜的培养条件

下， 芽和根可以直按从外植休上分化出来。据

报道，已有十几个属的植 物进行过两层培

养( 4川。如 Nicotiana (烟草属)， Begonia (秋海

棠属 )， Nαutiloca~户 ， Saintparlia, Brassica(芸

苔属 )， Catharanthus ( 长春花 属 ) ， Solanum(茄

属 )， Toreniα(蓝猪耳属 )， L ens radicularis(兵

豆属 ) ， Cichorium(菊芭属 )， Psophocarpus( 四

磁豆属 )， Vicia( 蚕豆属) ， Douglas fir( 黄杉属) , 

Ochrosia eHiptica(椭圆玫瑰树) 等等。其中 ， 在

烟草属 、 菊宦属 、蓝猪耳属植物的两层培养中 ，

除了分化营养芽、 根及形成愈伤组织外，还能

直接分化出花芽。另外，用菊花花瓣的表皮 、

落地生根叶片的下表皮进行的部层培养也有过
报道(6 ， 7 ] 。
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