
多做生长因 子 与中服层诱 导

寿 f书 午

( 1 扫国科学院上海细胞生物学昕究所)

近几年来， 许多发育些物学家采用分子生

物学手段对利川j 实捡胚胎学方法所揭示的胚胎

早期发育的重要现象进行了分析研究，其中关

于中胚E 洗 耳的分子及细胞生物学机制的研究

获得了极有意义的进展。 切!究中月t ，~ ::母 手虽然

主要以两例 j~ ïJJ物胚胎为卡 ， 10.实际上中胚)三

诱导现象存在于所行 !J 惟动物的早期胚胎中 ，

甚至文吕 鱼也不例外 [ 1 ] 。并 11_1 11 !II 层出 1号 被认

为是脊椎动物胚胎泣育过 ?量中出现最早的民与

反应，其意义不仅在于由此产生了中胚层以及

分化出中胚 j三范围之内的多种类型细胞，而且

还对以后各种发育丰 件起着相当重要的作用。

从研究的 J ， J ~~! ;C H ， 中胚 !三诱 导可有两种

不同的含义 : 一是阜 )~l 从探讨组归者' 作用的物

质基础出 发 ， 进行过大量的巾胚层访寻实验，

即从原Jl初!在外胚 r~ i窍可 出属于中胚旦的构造;

二是在GO年代末;二现 在胚的 Jj)J定外胚层在内胚

层的诱导下可产生出 生H到百或中胚层。 二:-r; 产

生作川的时间不同 ， 1 Ft.是否 J 飞行相同的物质基

础， 同Jl Îr I~可对!:Iill 干子。木文将着理介勺对后一方

而研究的最新成果， 并对今后的发展趋势作一

定的展望。

一、中胚居锈导现象

"诱导"的优念来源于 Spemann 早 Wj 研究

fll1晶状体产生机 ;Ijll 的 - 巳 1 '] :。随着"组织者"

(Organi zc r ) 的友现， 这一i1现念迅速得 到了发

展， 并提 LI \ 了 " i元 [，r- iüi "的 ;l"U;t~: ， 借此来解咔早

期发育的各种现象[ 2] 。 与此同 H才，人们也提出了

许多有JJJ二解决的问题。 其中一个问题是"组 织

者"是怎样形成的?或者说中胚层作为一个胚层

是怎样产生的?当时人们认为中胚层是"生来俱

有"的， 组织者在受 :!在卵时期就 u 灰色新):j区

为标志定位在边缘区域 (Margi na l Zone) 。然

而， Nicuwkoop 等人的工作对此作出了新的解

释。

1 . Nieuwkoop 的中胚层诱导理论

中胚层诱导现象是边过'!I，: ß/~ Jl不 j后'、王方法发

现的。 6 0年代未， Nokamu ra [ ~ ] 、 N i cuwkoop [ <]

寄:进行了一系列的分肉、重组 实验， N ieuw

kOÛp [5]提出了中胚 川说叶理论来fèlj' 1千巾胚层的

形成机制。 真理论的核心内容是， ( i) :直胚

朋 ， 在功 、 植物半J;J; 交界处 (I éi二- -;f中从的物半

f:jz 卵黄团发出的 ， I 1可 动物极方 I I ， J 的 民币作用。

2 )这种活 导作用在背部刊 !J{ü ， 的方).'、 如!II 方较

弱 。 3)背方的民导作用产生仁1 1 如 !I I~J民 民 ( a x i a l

mesoderm ) ， 侧方的民 L'J"门用产生{~[l1 {日 巾胚层

(laleral pla!e mesoderm ) , )1立方的 ì Jr; 叮作用产

生出血岛等构造。 4 ) 诱 q，作用 (: :J 挝; 出I 'd H 期为;在

胚坷j [ a ] 。

2. 中 lIE层 '居导的三种信号的模型( three 

signa ! model) 

S lack 可:人在爪 ~fi 早期胚胎上iTt :Q了 Ni eu~

wkoop 等人的实验{汀， 并以 N i euwkoop 的 诱

导理论为基础，提出了一个三种信号的模型来

解释中胚层的诱导过程( 因 1 ) 。 他们认为第一

种信号在背方， 方向是Ff:l植物半球77 侧 (DV )

向动物半球， 其诱导的主要产物 :1吁立育成脊

索， 并 日-有人将其称为"如织者"。可1 工和 1 1信号

在侧方平n腹方， 方向仍由恤协主1 ': J:r: 向动物半

球，主要诱 导出 ~iJ 侧部和i腹部中胚 J.: : 方[ÍIJ 分化

的细胞成分， 假若出有第二利l信号 II(J 作用，这

部分细胞将分化为问质细胞、 Ifll细胞等等， 但

不能产生肌肉细胞。第7 和11信号来 1'1 干新形成

本文{IC整个书写过午!F. '1 1, 1飞!~II )ì -/.，点牧授 fli ，，'可你
自教授的恶心指导 ， 在此乙二丁、t~;~~谢 e
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四 1 Slack 三信号模型[ 8 )

A: 功 .r1 < DV: 才it物 、i r 工-)( ;11 1' 何i! VV: 机 物7r

JJJJ更何1; 0: U1. ~ 只有 VM: iìV;}jír l= !liω M: ql胚t~

箭头表示:二二与 {J J 的 /j向 ， ir 剖说明j 见jE文。

((.J m :，'r~者，其方向元 tl i ;i\'JJ I印版 方， 起 JW ì目

"汗 f\j) {仁 " ( dorsa li 7 日 t io n ) i 飞 Jl'l • :..H~特点是背部化

强度(ilJ)F1方战币 ， 但J侧方产生们肌肉细胞分化

的 ~I n R êI 成分川 。 SIa ck l'I ~j 二 : rr 号 ， i，~: 型是总结一

些实验约 \ \(. j~t LU :J{J 般说 ， 是否 !正E汁才ì~荫确j声商古角'! . ，'二J 有进一;步伊

的实g~ι:

中 月胚:t l川: L川7 乌亏t现象巳挝 î< ι多实验m历;证实， 但

对 其物质 itUitli 5f口作用机击!J I订研究由于圣到手段

上的 FF1 17! ， 较难以入。 然而， 采用分子生物学

手段， 结合 ')，: IJ~~胚胎学技术，似于为这一领峨

的研究 f丁开了n : ( ti 。

二 、 中坯恩诱粤因子(mesotlerm inducing 

fo c(ors .. f,'!l F'!) 与多队生长因子 ( pep!ide growth 

facto l's, 1'(; Fs) 

自 Spt'mann ': ~n纠者 "的概念提出以来 ， 许

多发育/ 1 :.物学东部 伍致力于寻找起诱导作用的

因子， 并发现了许多能民导预定外胚层产生中

胚层构洼的抖 iW动 !f&J组织[9 ] ， 称之为异源诱导

物 (l-Ieteroge nous imiucers) 0 Sax'en 等还发现

Hela 细胞 l的斗节ηf甘讪川山:iì'，

兰织只烈( 1川0叫川]~， 可可- i阳吕击.这一友现f未!h毛能引起重视。 1.) 异源

民导者的工作为 J~ NB ， 巳1 也进行过诱导物质的

生化提取工作。尽管 Tiedemann 等从鸡胚中得

到"植物 阪化因子"等等 [ l l ] , 然而这部分 工作

却始终未能得到满意的结贝。 70 年代 Tiede

mann 凶力 图利用提以"植物仪化因子"的方法

和密度楠度超离心?去从爪蛤早期胚胎中分离诱

导因子 (1 汀， 但结束不理想。 看来 !从当 时对中胚

层 诱 罕因子的认识为背罢， 从早 期胚胎或成体

组织中提取诱寻因子是非常困难的， 需要寻找

新的途径。 然而近几年来 ， 从众多的 巳纯化的蛋

白 中发网了一些能起诗导作用的肉子，利用它

们 ìlt -- ;j_; 分才开 ì 7;~ 导什m l't(J ,1 r fiË !i~J 仆干矿 L ;~Ij 似于

是可行的。

多!比生长囚子近 1 0 年来受到许多生 物学

家的重视 ， 许多工作表明'已不仅对肿瘤的发生

意义重大，而且对细胞的正常生长、 分化起着

调控作用。目前相当 多的工作 .j~~ 11 \ 它们非中胚

层诱导中起着重要的 作用 。

1. FGF (fibrobJas t grow th flldor) 与中胚

层谓导

在已发现的众多的 PGFs 中 ， S la c!í.等首先

证明了牛的 FGF 能够从外胚 lf7 iI 导由中胚层

构泣，其诱导洁性能被肝素所抑制j [ 1 3]。既然

异汩的 FGF 只有访导功能， )Ji: 么在爪蛤的 正

常胚胎中是否存在其自身的 ， l ~有说导功能的

类似于 FGF 的 分子 lÿJ， ? Kime lman 和 Kirsch

ner ( 1 4 ]在爪 lrÌi卵母细胞 cDNA 库 中发现了包含

有非常近似于牛 bFGF (basic FGF) J@i 序 的

cDNA 。 它能同卵母细胞 、 成熟卵及早期胚胎

的1. 5 kb RNA 杂交。 而 FL还J址:明这 种 RNA

虽然大量地存在于卵母细胞中 ， 但在受精卵中

去11减少了95% . 在中期吸j民 转变时期 (MBT ( 1 5 ] , 

middle blastula trans ition ) 出现第二次表达高

峰。

进一步的工作还发现了分子量分别为 2.3

kb 、 4.5 kb 的另外两种 RNA ， 前者 自 卵句:细

胞到原肠中期持续表达陶 后者只存在于卵母细

胞中，在神经胚 Jgj重新表达( 1 6]。这三 种不同

分子量的 RNA 均能同爪除 bFGF cDNA 探针

杂交。其中 4 . 5kbmRNA 包 含着 爪 ;叹 ; bFGF 

全顺序。序列分析的结果表明它所编 问的蛋白

全顺序同人 bFGF 有 89%的 问 ;|东性。 子1 将此

cDNA 构建到 T7 表达↑ 1: 技体上， 在大!因 杆菌

中表达，可合成出具有与中 bFGF 相同中胚层

诱导活性的蛋白。 令人 11[:似的是tdiß母细胞及

早期胚胎中大量存在的1. 5 kb mRNA 的转 录

方向同 4.5 kb mRNA 转录方向相反 ( 1 汀，即前

者是反义 mRNA ( anti sense mRNA ) 
0 

Kimel

man 和 KirscJ:mer 认为 1. 5 J.: b 反 义 mRNA 的
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112 细胞生物 学杂志 199 0 年

存在起调节 bFGF mRNA 稳定性的作 用 ， 从

而调控 bFGF 蛋白的合成。

Slack [1町等将囊!}E期胚胎的可性提取物

通过肝素亲合巨析柱，发现高 JulL洗脱成分中有

一个能用抗 bFGF 抗体阻断其中胚层诱导活性

的组分。进一步用高压液相亲合层析和蛋白杂

交技术， 证明 Jrt组分确能同抗 bFGF 抗体结

合。 Kimelman 等[ 16)亦进行了类似的实验， 其

结果说明在卵母细胞和早期胚胎中贮存着大量

的 FGF 。 他们从蛋白杂交的结果推算出每 个

卵约贮存有 100 pg 的 FGF， 即 2 00 ngjml 。 因

为 20-50 ngjml bF G F 1;;)j' 能读导预定外胚层

产生中胚巨构边， 因此， 他们认为卵中所贮存

的 bFGF !t 以产生中胚层诱导反应。 综上所

述，可以认为在爪赔早期胚胎中存在着具有中

胚层诱导功能的 FGF 分子。

原j)主基 因 (proto一oncogene )产物是一 类 控

制胞内信号传递， 控制细胞生长、分化的重要

分子。 癌基 因 Int-2 和 K-FGF 同 FGF，约有

40-6 0 %的同源性。它们的功能目前 仍不明

朗， 仅知道 Int-2 在 1哺乳动物( 小鼠 )7 .5 -9. 5

天的胚胎巾主要分布在原条区域[19 1 ， K-FGF 

的表达高低与胚癌细胞 (EC)诱导分化 有关，

即诱导分化后胚癌细胞的 K-FGF 表达量明显

降低 ( 20 )0 Pa terno [~I ) ;民 Int-~ 和 k-FGF Iff 白

分别去培养爪赔囊胚预定外胚层， 发现它们虽

然中胚层诱导的能力有所不同， 但均能诱导外

胚层产生中 JlfJ~构造。这一结果提示了这两种

癌基因产物可能与H甫乳动物胚胎的中胚层形成

有关。

Gillespie 和 S lack 等问]还分析了爪瞻早期

胚胎 FGF 受体的分布及亲合性， 发现寰胚期

不仅受体密度最大， 受体的亲合性也最高。更

为有趣的发现是边缘区的受体密度高于动物极

和植物极 ， 77方略高于腹方。 这种受体的分布

特性似乎同中胚层的诱导特性相吻合。这从另

一方面进一步说明了 FGF 参与了胚胎 中胚层

的诱导。但是关于 FGF 分子在爪除胚 胎 中的

空间分布， 这个非常重要的问题， 至今仍没有

任何资料。
2 . TG1~'ß (transforming growtil Iacro r) 与

中胚层语导

另一类多!此生长因子， TGFß, 巳发现可

能同中胚厌诱导有关。 Rosa 等发现 TGFß-2具

有较强的中胚!三诱导泊位|二 [叫，但 TGFß-1 却

没有此活性， 但 TGFß- l 是否同中胚 ~:诱导有

关，目前仍无更多的资料 。

Smith [ 24)发现， 培养过 XTC 细胞 (一株来

源于爪踞的细胞株)的培养液， 能诱导预 定外

胚层产生中胚层构造。 将此培养液浓缩， 部份

乡!l 化后 ， 用不同专一性的抗体进行阳所实验，

发现抗 TGFß寸 的抗体能完全岱 Ji:其中胚层诱

导活性，而又才 TGF r\-1 专一的抗休却不能有效

地阻断其民导功能 l ~ S ) 。上述纣 '\':ì证明在培养

过 XTC 细胞的J~i 养液中起中胚 [!ì方 导作用的

成分可能是 TGFß-2 或其 类 似分子。 虽然

XTC-MIFs 是爪赔细 胞来源的， 但在未能证

明早期胚胎中所具备的 MIFs 等同于 XTC-M

IFs 之前， 还不能认为 XTC-MIFs 为 爪 蛤 胚

胎自身的 MIFs 。

此外， 有一类定位于 柏物半球的 母体

mRNA ， 称之为 Vg-l ( 25) ， 被认为其蛋白产物

同 TGF~ 相关，可能参与了中胚 )三 访导。 Week

和 Melton [ 立 7 )对从卵句细胞 cDNA 库中筛选到

的 Vg-l cDNA 进行了序列分析， 发现 Vg-l编

码一个分子量约为 4 1. 8 X 10 3 道尔顿的蛋白 ，

其拨端 1 20 个氨基酸同 TGFß- l 有 38% 同源

性， 且其中所含的六个半脱氨酸的位置完全一

致。因此他们将 Vg-l 归入 TG马 大家族 中。

有趣的是 Vg-1 同 TGFß 大家族中的另一成员

果蝇 dpp 基因有 48%的同源顺序， 后者 被认

为与果町的形态建成 ( pattcrn formation ) 有

关。

Vg-l 之所以受到重视与它的空间分布有

关。原位杂交的结果表明(图 2 )[27-28)，随着

卵母细胞的发育过程， Vg-1 从核周围移 向植

物极 ， :Ji:定位于植物极皮层， 形成薄薄 的一

层。 雯'精前后， Vg-1 mRNA从皮层释放出来，
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→ο 

画胚IllJ IiE胎

国 2 Vg-l mRNA 原位杂交笛果[27 ， 28 J 

GV: 胚i包， 1I、曰 : 卵母细胞发育第 直、 与5 百
期。此白:点忑 Vg-1 mRNA 自台此后的迁移悄况。详

细说明见正文。

向ï;JJ物设方向扩散。当胚胎处于裴胚期时， 整

个植物半Jl:j(J 裂 _::;j:均包含有 Vg-l 基囚的转录

产物。 更 .ìll 一步 ， Tannahill 和 Melton[叫

(l 9SG) 将 Vg-l U因柏建到 T7 表运性软体上，

并得到了其融合蛋白。他们利用它 制备了抗

Vg- l 蛋白的多克院和单克隆抗体， 采用蛋白

杂交(Wes tern blot ) 技术，证明 Vg-l 蛋白定位

于囊胚朋)j纠恼的植物半球， 1京j白期所含 Vg-l

蛋白昼;最高。 Dale 等也获得了类[以的结果[ 30 ) 。

从上述的结果米看 ， Vg-l 的空间分布同 人们

推想的中胚层 的导因子可能的空间分布相吻

合， 加之 Vg-l 同 TGFß 有 33%的同源性， 因

此许多人认为 Vg-l 可能是爪 黯自身的 MIFs

之一。但实际上至今仍没有直 接的证据说明

Vg- l 编码的蛋白具有中胚层诱导活性。仅凭

其与其它运白的同源性及空间定位是不能断定

其确切功能的。事实上 ， 由于 Tannahill 和 Mel

ton 是采用将功、 植物半球分离， 分别去测定

Vg-l 蛋白的含旱的方法来确定 Vg一1 蛋白的空

间分布， 因此并不能精确地回答 Vg- J 蛋白的

定位。

确定 Vg- l 的功能目前看来遇到了困难，

采用 ;if规的方法在泪时期内难以解决这个问

题。 Shu t tleworth 和 Colman [ 3 1) 所建立 的利

用反义寡聚核背酸 (antisense ol igonudeotides) 

消除用蛇卵内特异 mRNA 的技术， 可能为解

决这个问题提供丁手段。他们证明了注入卵内

的反义寡聚核昔酸能与特异的 mRNA 形成 可

被内源 RNase H 识别的 DNA-RNA 双聚体，

从而消除特异的 mRNA。 利用这个方法， 还

可以去探明对早期发育起不同作用的不同的分

子， 进而分析这些分子在起作用时的分子机

制。 同样， 向早期胚胎注射专一性抗体也是一

个值仇j 采用的方j去。

三、 展望

发现多脉生长因子 FGF 和 TGFß一2 具 有

明显的中胚民访导洁 性 ， 特别是一系列的实验

表明，在爪蛤早期胚胎中可能存在共有中胚层

诱导功能的类似于 FGF 和ITGF目的分子， 为

进一步趴究中胚层洗导的分子生物学机制开辟

了途径。如呆这类分子确实在正常发育中起作

用， 那么以下讨论的两个方面， 在进一步开展

工作时，应引起人们的重视。

1. 中胚层话导是否是多因子的协同作用

在人们发现 FGF 和 TGFf\-2 儿有中胚 层

诱导活性时， 就发现它们各 r : Nfi元导产生的中

胚层类型有明显的差异。 FGF 主要 ì}~ 导产生

肌肉 、 间质细胞等[ 1 3 ) ， TGFß-2 则主要诱导产

生常索[23) 。 由此看来 ， 不同的诱导因子 的诱

导特性可能是不同的。因此中胚j云诱导很可能

是一个多因子的协同作用。 Kimelman 和 Kirs

chner 所发现的 FGTß-l 可增强 FGF 的诱导

活性， 似乎亦暗示了这一点。特别是在早期胚

胎中可能还存在另一类不同于 FGF 和 TGFß-2

的分子 ， Rjj它本身并没有诱导活性 ， 但起着某

种重要的辅 lj}j作用。 {ï'i t可~ 1]二忘(:'-) ~止在爪赔早期

胚胎中 fJ1í实在l二在评多未知:r}J íì~ (t;j mRN A。例

如， Mercola 友现 IlrL小板衍坐坐长因子(PDG凹

的 mRNA 大最存在于爪蛤卵母细胞和早期胚

胎中[3~ j。但是用 PDGF 蛋白去处理预 定外胚

层 ， 并未发现有任何作用 。 因此 PDGF 在爪
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蜡阜期胚胎中的功能没有被确定。而这一类分

子存在于卵母细胞和早期胚胎表明对于早期发

育起着极为京耍的作用。采用前巳述及的反义

寡聚核昔酸技术[ 3汀，可能会有利于新的 民导

因子的发现。

2. 中胚层诱导与细胞内信号传递途径的

关系

在其他系统中 已发现: FGF 作 为一种成

纤维细胞分裂原( fibroblas t mitogen) 是通 过膜

上受体及)j包 内 信号传递途径 (intracellular sig:": 

nal transduction pa thwa y )起作用的 [ 33 ] 。 Giel

lespie 和 Slack 已证明在爪悔早期胚胎的细胞膜

上存在有 FGF 受体[ZZ ] ， 因此人们自然会联想

到， FGF 话 号中胚畏的作用是否 也 是通过受

体/信号传递模式实现的。对于真他诱导因子 ，

人们也会提出相类似的问巧。

胞外信号转化为胞内信号是.ìill 过细胞膜受

体和细胞内一系列的生化活动实现的 。 第二信

使除人们所熟悉的 cAMP 外， 还有目前 正处

于研究热点的三磷酸肌醉 ( Insp ) 和 二 !毗 甘油

(DG ) 。 受体结合相应配体后 ， 可通过三 磷酸

肌醇代谢途径[ 3 4 ] ， 激活胞内信号传递途径 ( 图

3 ) 。 此外， 许多受体与 自己体结合之后 ， 受 体

可自身磷酸化， 或者受体直接激活酷氨酸蛋白

激酶和丝氨酸蛋白激酶， 从而使}j包外信号转换

成胞内信号 ， 最终 ， 信号传至核内基因转录调

控系统[比" ] ， 由 此影 H向到细胞的生民和分化。

中胚层诱导因子可能是边过胞内信号传递

途径起作用的证据， 来 自 两方丽。 第一个证据

是许多年前， 人们就发现 Li + 是一种极强的内

一中胚层诱导因子[ 5] 。 而这个现象-1l使人迷

惑z 为什么这种无机离子具有这么强的诱导作

用? 最近 发现 Li + 可圳 市I J 由 Insp 向 Ins 的转

变 过程(图 3 )。 当 将 Li + 注射入 32-细 胞期

动物半球腹侧的一个细胞后， 产生双头胚胎，

但若把 InsP 的前体 Myo-Ins 与 Li + 同时 注射

到同一个细胞，胚胎正常发育[37] 。 这一结果

说明 Li+的诱导作用同磷酸肌醇代谢有关，而

后者与胞内信号传递系统相联系 。

配体

-iso:;只滔/r - _九 I凡川 - p，

E备官a寸

回阳，
\囤

圈 3 三硝酸肌醇 ( InsP3)代谢与胞内信号传递

Ins , !VL:11 GP: GTP 结合蛋白 DG : 二附~甘汹

宝:体结合自己体)可通过 GP， ì数 1月 U寄自I消IN C ，，'、 .' tiê I n sP， 手11

DG InsP3 使胞内 Ca2今库释放 Ca 2 + 0 DG 激而蛋白

激酶 C， 后者可使一系列信号传 i单蛋白磷酸化， 将信号

传递至核内癌基因产物 ， 如 c-fos ， c-myc 等 ， 最终

信号{专至 if:因转录的洲控系统。 从jj lJ影响细胞IlèI生长

和1分化。

第二个证据来自于 Whitman 和 M'elton 的

工作 l 38] ， 他们向爪蛤受精 卵 ιI - i 微 lJ1 it n 、j 病毒

致癌基因 MT (middle T ) 的 mRNA ， 胚胎发育

至囊胚期后， :1寄预定外胚层分离培养于无机盐

洛液中，预定外胚层产生出中胚层构造， 如脊

索，肌肉等。巳知 MT 在致癌过程中是迎过激

活胞内信号传递途径起作用的， 如敝j舌细胞酷

氨酸激酶 (tyrosine kinase) PP G O c - occ 、 PP 

62 C - ye. 和磷酸肌醇激酶 (InsPkinasc) 。 注射入

MT mRNA 后，在囊胚期分别检测酣氨 酸激

酶和磷酸肌醇激酶的活性， 发现它们均有明显

的提高。有趣的是 Li "的作用位点与 MT 的作

用位点之一在同一条途径上(图 3 )， 产生的结

果相近似， 即 Ins 的产生受阻。 他们的实验表

明，激活胞内信号传递途径同 MT 访导出中胚

层有关。 在胚胎自身的诱导过程巾 ， 是否存在

类似的激活胞内信号传递途径的过耗? 雷来提

出这个问题是合理的。

然而几年前， Davids 和 Tiedemann 等 [8 11]
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用蛋白激酶 C 的激活剂佛波醋(Phorbol ester) • 

如 TPA 、 PMA 等，处理预定外胚层， 试图分

析胞内信号传递途径在诱导过程中所起的作

用， 未能得到令人满意的结果。 因此， 由此也

产生了以下的一系列问题，仅仅激活一条途径

是否就足以诱导出中胚层?不同的诱导信号所

激活的途径有什么异同?它们之间又是怎样协

同起作用的 ?

以上讨论的仅是关于中胚 jZ诱导可能的分

子生物学机制。实际上中胚层的形成是一个极

为复杂的过程，对它的了解仅限于细胞内的分

子生物学机制是远远不够的。细胞之间的相互

通讯、 调控也是不容忽视的重要因素 [4 0 } 。 只有

较为全面地对各方面的工作进行综合， 才能认

识胚胎中胚层的形成机制。
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