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以陆地棉洞
3

为材料$取不育株和可育株小孢子单核早期花药进行转录组测序#结果表明&在获得注释

的
HH&$&

个
7,2

4

9,9

中$有
&#

个激素相关基因差异表达$其中不育花药上调表达的有
!$

个$可育花药上调表达的

有
!%

个#本研究首次分析了该时期激素相关基因在转录组水平上的差异$并对其中
!

个关键基因进行了验证$为

深入研究陆地棉洞
3

的不育机理和挖掘关键基因奠定基础#

关键词
!

棉花%雄性不育%激素%转录组%差异表达
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陆地棉洞
3

是
#GF!

年在陆地棉.洞庭一号/中

发现的
#

个天然不育突变株!经过连续回交选育而

获得的*

#

+

(其雄性不育受
#

对隐性核基因控制!被

初步命名为
73(&

*

!

+

(

#GG!

年!该基因被鉴定为新基

因!正式定名为
73&I

*

$

+

(洞
3

是一系两用!其不育

株与可育株除了在育性上存在差异外!在遗传背景

上高度同源!是研究棉花花药与花粉发育相关基因

的理想材料(但目前对于洞
3

育性机理的研究仅

限于细胞形态学和生理生化水平(洞
3

不育株从

小孢子母细胞到小孢子成熟的各个时期都产生不同

程度的败育!最主要败育时期为小孢子单核时期*

D

+

(

不育株花药内壁的绒毡层细胞解体慢且不彻底!致

使小孢子的营养供应受阻是小孢子败育的原因之

一*

D'&

+

(氨基酸含量分析表明!不育花药的游离氨基

酸总含量不断减少!水解蛋白质和结合氨基酸含量

不断降低*

H

+

!说明蛋白质正处在进行破坏性的分解

过程中!特别是与育性有关的脯氨酸的降低!是造成

败育的生理原因(前人关于洞
3

花粉发育的分子

生物学研究基础较薄弱!目前仅限于胡磊使用
RN3

法获得
!

个与
73&I

基因连锁的标记
RLW$GF#

和

L37HH$

!根据已公布的棉花图谱将
73&I

基因定位

在了
01+!

上*

F

+

(另外!侯磊等用
5AL3'3\WM

技

术分析洞
3

雄性不育)可育材料花粉发育相关基因

表达的差异!得到
HD

条差异片段*

%

+

(到目前为止!
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与棉花花粉败育相关基因的克隆和分析较少!加强

这方面的研究将有助于更好地了解花粉发育过程中

的分子机理(

c-:5-+9,1-:

*

G

+将花粉形成过程中的基因表达

分成早晚
!

个时期$在减数分裂后即小孢子单核期

早期基因开始表达!而这些基因在成熟花粉中减少

或完全消失&小孢子有丝分裂时期花粉发育晚期基

因开始表达!并且随着花粉的成熟继续积累(一般

认为早期基因可能编码细胞骨架蛋白和参与细胞壁

形成)淀粉积累的蛋白质!晚期基因表达的蛋白质则

在花粉成熟和花粉萌发时起作用(侯磊用
5AL3'

3\WM

技术!分析洞
3

雄性不育株与可育株花粉发

育相关基因表达的差异!结果表明$在花药发育的相

同时期!不育和可育花粉的谱带在单核期的差异大

于减数分裂期*

%

+

(

转录组测序技术以其高通量的优势!首先在人)

拟南芥)酵母和小白鼠等模式生物上成功应用(迄

今!已经有多个物种通过该技术进行了转录组分析(

激素在植物育性转换过程中发挥着决定性作用!但

关于洞
3

不育株与可育株花粉发育过程中各个激

素相关基因的表达差异尚未见报道(本研究通过对

陆地棉洞
3

不育株与可育株小孢子单核早期花药

转录组测序"

KL3'N9

^

#!分析激素相关基因的表达

差异!旨在为陆地棉洞
3

的不育机理研究及不育相

关基因发掘奠定基础(

!

!

材料与方法

!"!

!

试验材料

以陆地棉洞
3

为材料!于始花期分别标记不育

株和可育株(分别选取直径为
$

!

DTT

的不育株

和可育株花蕾!此时期的花药处于小孢子单核早期!

也是花粉败育初期!是挖掘不育相关基因的最佳时

期*

#"

+

(冰上剥取花药并保存在
KL3'W)5X9+

保存

液"上海生工#中!用于
KL3

提取(转录组测序委

托深圳华大基因有限公司完成"
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试验方法

!?#?!

!

KL3

提取和建库

采用
JKCU).

试剂盒"

C,826+)

4

9,

公司#分别提

取不育株和可育株花药总
KL3

!

3

4

2.9,6!#""

分析

仪检测总
KL3

质量(取质量满足转录组测序要求

的总
KL3

各
!"

$

4

!用带有
B.2

4

)

"

@J

#"

C..*T2,-

#

的磁珠富集真核生物
TKL3

(为了避免合成

5AL3

时具有偏向性!纯化后的
TKL3

首先在
#b

/+-

4

T9,6-62),>*//9+

下打断成
#""

!

D"">

<

的短片

段"二价离子!

GD_

!

&T2,

#(然后使用
N*

<

9+N5+2

<

6

A)*>.9'N6+-,@9@5AL3N

;

,619:2:X26

"

C,826+)

4

9,

!

0-T-+2..)

!

03

#合成双链
5AL3

!引物为随机六聚体

引物"

C..*T2,-

#(在经过
2̀-̀ *25XM0K

试剂盒纯

化并加
SR

缓冲液洗脱之后做末端修复)加
3

并连

接测序接头!然后用
!O J3S'

琼脂糖凝胶电泳选择

大小"

!""g!&

#

>

<

片段!最后使用
M0K M+2T9+

MS#?"

和
M0KM+2T9+MS!?"

"

C..*T2,-

#进行扩增富

集纯化的
5AL3

模板"

#&

个循环!

M1*:2),AL3

M).

;

T9+-:9

#(

!?#?#

!

测序和组装

建好的测序文库用
C..*T2,-Y2N9

^

Jc

!"""

进

行测序(使用短
+9-@:

组装软件
J+2,26

;

*

##

+做转录

组从头组装(首先将具有一定长度
)89+.-

<

的

+9-@:

连 成更长的 片段
'0),62

4

&通 过
<

-2+9@'9,@

+9-@:

确定来自同一转录本的不同
0),62

4

以及这些

0),62

4

之间的距离(再将这些
0),62

4

连在一起!最

后得到两端不能再延长的序列即
7,2

4

9,9

(组装得

到的
7,2

4

9,9

!首先使用
J

4

25.

将其去冗余和进一步

拼接!然后再对这些序列进行同源转录本聚类!得到

最终的
7,2

4

9,9

(

7,2

4

9,9

分为两部分!一部分是

5.*:69+:

"以
0W

开头#!另一部分是
:2,

4

.96),:

"以

7,2

4

9,9

开头#(

!?#?$

!

7,2

4

9,9

功能注释

功能注释信息给出
7,2

4

9,9

的蛋白功能注释)

M-61a-

;

注释)

0BI

功能注释和
I9,9B,6).)

4;

"

IB

#功能注释(首先!通过
R.-:6=

"

J8-.*9

%

#"

j&

#

将所有
7,2

4

9,9

序列比对到蛋白数据
L+

"

166

<

$

"

aaa?,5>2?,.T?,21?

4

)8

#)

Na2::M+)6

"

166

<

$

"

aaa?

9=

<

-:

;

?51

%

:

<

+)6

#)

ZSII

"

166

<

$

"

aaa?

4

9,)T9?

E<

%

X9

44

#和
0BI

"

166

<

$

"

aaa?,5>2?,.T?,21?

4

)8

%

0BI

#!得到跟给定
7,2

4

9,9

具有最高序列相似性的

蛋白!从而得到该
7,2

4

9,9

的蛋白功能注释信息(

!?#?)

!

7,2

4

9,9

表达量注释和差异基因的筛选

7,2

4

9,9

表 达 量 的 计 算 使 用
\MZc

法

"

\+-

4

T9,6:M9+X>

<

9+c2..2),/+-

4

T9,6:

#

*

#!

+

(参

照
3*@25

等人发表在
I9,)T9K9:9-+51

上的基于测

序的差异基因检测方法*

#$

+

!筛选不育和可育花药间

的差异表达基因(

!?#?*

!

KJ'M0K

验证激素相关差异表达基因

采用
JKCU).

试剂盒"

C,826+)

4

9,

公司#提取小

"#



!

第
&

期 刘冬梅等$陆地棉洞
3

不育与可育花药中激素相关基因的转录差异分析

孢子单核早期不育株和可育株花药总
KL3

!核酸蛋

白分析仪"

RCB'K3A

#检测总
KL3

浓度(分别取

#

$

4

总
KL3

进 行 反 转 录!体 系 及 程 序 参 照

M+2T9+N5+2

<

6

Jc

K989+:9 J+-,:5+2

<

6-:9

说 明 书

"

J-X-+-

#(

选取在不育株中特异表达的
7,2

4

9,9&F"&%

"陆

地棉几丁质酶基因!

SJY

相关#进行
KJ'M0K

验

证(引物序列为
&F"&%'\

$

30J0I033I3III'

333J3I

和
&F"&%'K

$

003II3I33033III'

J33J

!产物片段大小为
#F$>

<

(反应体系
#"

$

W

$

5AL3"?&

$

W

!

#"bM0KR*//9+#

$

W

!

@LJM

"

#"

TT).

%

W

#!

"?!

$

W

引物"

#"

$

T).

%

W

#

"?$

$

W

!

%/

8

"

&

7

%

$

W

!

J-X-+-

#

"?#

$

W

!

@@Y

!

BF?G

$

W

(扩增条件

为$

GD_

预变性
$T2,

&

GD_

变性
D&:

!

&!_

退火
D&

:

!

F!_

延伸
D&:

!共
$&

个循环&

F!_

延伸
#"T2,

(

同 时 选 取 不 育 株 中 上 调 表 达 基 因

7,2

4

9,9DF&#%

"吲哚乙酸合成酶
IY$

家族基因!

C33

相关#!采用半定量
KJ'M0K

进行验证(引物

分 别 为$

DF&#%'\

$

3J0J00J00003IJJ00J0'

JJ0J3J

和
DF&#%'K

$

003333J0JJ3J00I3'

0J0JI0I

&产物片段大小为
$%D>

<

(以陆地棉持

家基因组蛋白为内参!基因登录号为
3\"!DF#H

(

设计 的 引 物 分 别 为
Y\

$

I33I00J03J0I3'

J300IJ0

和
YK

$

0J30030J3003J03J'

II0

!组蛋白扩增片段大小约为
D#!>

<

(反应体系

#"

$

W

$

5AL3"?!

$

W

!

#"bM0KR*//9+#

$

W

!

@LJM

"

#"TT).

%

W

#

"?!

$

W

!引物"

#"

$

T).

%

W

#

"?$

$

W

!

%/

8

"

&7

%

$

W

!

J-X-+-

#

"?#

$

W

!

@@Y

!

B%?!

$

W

(扩

增条件为$

GD_

预变性
$T2,

&

GD_

变性
D&:

!

&#_

退火
D&:

!

F!_

延伸
D&:

!共
D"

个循环"内参
$!

个

循环#

F!_

延伸
#"T2,

(

M0K

产物经
!O

琼脂糖凝胶电泳!紫外凝胶成

像仪"

RCB'K3A

#观察结果(

#

!

结果与分析

#"!

!

样品总
(&'

质量检测及转录组测序结果统计

不育株和可育株花药总
KL3

经
3

4

2.9,6!#""

分析仪检测满足转录组测序要求"表
#

#(

表
!

!

用于测序的
(&'

质量检测结果

J->.9#

!

*̀-.26

;

69:62,

4

)/KL3*:2,

4

2,:9

^

*9,52,

4

样品名称

N-T

<

.9:

质量浓度%"

,

4

%

$

W

#

0),59,6+-62),

KL3

总量%
$

4

J)6-.KL3

KCL !%Nk#%N BA

!H"

%

!%"

BA

!H"

%

!$"

检测结论

J9:65),5.*:2),

可育株花药
$%$G #&$?&H G?# !?" #?%H "?G"

合格

不育株花药
!$$! HG?GH %?H #?H #?%G "?%D

合格

!!

注$华大基因转录组测序样品检测标准$浓度
&

D"",

4

%

$

W

!总量
&

!"

$

4

!

KCL

&

H?&

!

!%N

%

#%N

&

#?"

!

BA

值标准$

#?%

'

BA

!H"

%

!%"

'

!d!

!

BA

!H"

%

!$"

&

#?%

(

L)69

$

KL3:-T

<

.9:69:6:6-,@-+@)/RCI*:2,

4

2,KL3:9

^

*9,52,

4

$

0),59,6+-62),

&

D"",

4

%

$

W

!

J)6-.KL3

&

!"

$

4

!

KCL

&

H?&

!

!%N

%

#%N

&

#?"

!

:6-,@-+@)/BA

$

#?%

'

BA

!H"

%

!%"

'

!?!

!

BA

!H"

%

!$"

&

#?%?

!!

通过转录组测序获得了
DI

的数据量"表
!

#!共

有
HH&$&

个
7,2

4

9,9

获得注释!其中
H&$!F

个基因

表达无差异!

#!"%

个基因出现了差异表达(在差

异表达基因中!包含了
&#

个激素相关基因!占差异

表达基因的
D?!!O

!其中不育株表达上调的基因有

!$

个!可育株表达上调的基因有
!%

个(

表
#

!

(&'

测序数据统计

J->.9!

!

B*6

<

*6:6-62:625:)/KL3:9

^

*9,52,

4

样 品

N-T

<

.9:

粗读数

J)6-.K-a

K9-@:

净读数

J)6-.0.9-,

K9-@:

净核苷酸数%
,6

J)6-.0.9-,

L*5.9)62@9:

0),62

4

%条

L*T>9+)/

0),62

4

7,2

4

9,9

%个

L*T>9+)/

7,2

4

9,9

7,2

4

9,9

均长度%
>

<

c9-,.9,

4

61

可育株花药
&HG"#HH" &$DHF!H! D%#!"&$&%" #%!%F! #"!"#& &GD

不育株花药
&F%!&#D! &D$$%D"! D%G"D&H#%" !!&%"H #!H!#% &$"

#"#

!

激素相关差异表达基因

#?#?!

!

C33

相关差异表达基因

与
C33

相关的差异表达基因中!不育株花药有

&

个基因上调表达"表
$

#!其中
!

个
C33

应答蛋白

基因和
!

个吲哚乙酸合成酶
IY$

家族基因(而在

可育株花药中有
D

个上调表达基因!其中
!

个为生

长素抑制蛋白基因!

#

个为
C33

诱导蛋白
$B!K

基

因"表
D

#(

##
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表
$

!

洞
'

不育株花药中上调表达的激素相关基因

J->.9$

!

7

<

+9

4

*.-69@1)+T),9+9.-69@

4

9,9:2,:69+2.9-,619+:)/A),

4

3

激素

Y)+T),9

相关基因

Y)+T),9+9.-69@

4

9,9:

数目

L*T>9+

参与的生物学过程

IB'R2).)

4

25-.M+)59::

调节方向

K9

4

*.-62),

C33

吲哚乙酸合成酶
IY$

家族基因
! IB

$

"""GF$D

C33

应答蛋白
! IB

$

"""GF$D

胞外信号调节激酶
# IB

$

"""GF$D

3R3

蛋白磷酸化酶
! IB

$

"""GF$%

同源亮氨酸拉链蛋白
# IB

$

"""GF$%

I3

酸性磷酸酶
# IB

$

"""GFD"

(3

%

N3

突触融合蛋白
#R

%

!

%

$ $ IB

$

"""G%HF

%

IB

$

"""G%H$

N3

未知
# IB

$

"""G%H$

SJY SKSRM

类因子
! IB

$

""#"#"&

0

乙烯应答转录因子
! # IB

$

"""G%F$

几丁质酶
# IB

$

"""G%F#

!!

注$表中,

f

-代表起正调控作用的基因!,

j

-代表起负调控作用的基因(下表同(

L)69

$,

f

-

T9-,:

<

):26289+9

4

*.-62),

4

9,9:

!,

j

-

T9-,:,9

4

-6289+9

4

*.-62),

4

9,9:?J19:-T9-:2,619/)..)a2,

4

6->.9?

表
)

!

洞
'

可育株花药中上调表达的激素相关基因

J->.9D

!

7

<

+9

4

*.-69@1)+T),9+9.-69@

4

9,9:2,/9+62.9-,619+:)/A),

4

3

激素

Y)+T),9

相关基因

Y)+T),9+9.-69@

4

9,9:

数目

L*T>9+

参与的生物学过程

IB'R2).)

4

25-.M+)59::

调节方向

K9

4

*.-62),

C33 C33

诱导蛋白
3KIF # IB

$

"""GF$D

生长素抑制蛋白
! IB

$

"""GF$D

0

有丝分裂活性蛋白激酶
# IB

$

"""GF$D

3R3

蛋白磷酸酶
!0 $ IB

$

"""GF%%

0

法呢酰基转移酶%?牛儿基?牛儿基转移酶
# IB

$

"""GF%%

0

半乳糖肌醇
'

蔗糖半乳糖基转移酶
& ! IB

$

"""F#H&

3R3

受体
MeWG # IB

$

"""GF%G f

(3

%

N3

谷氧还蛋白
'0G ! IB

$

"""G%HF

%

IB

$

"""G%H$

SJY

%

(3

乙烯应答转录因子
! # IB

$

"""G%F$

%

IB

$

"""G%HD

RK

未知
# IB

$

"""GFD!

SJY

乙烯应答转录因子
$ # IB

$

"""G%F$

SCL$'

绑定
\'>)=

蛋白
# ! IB

$

""#"#"&

0

乙烯敏感性抑制蛋白
# IB

$

""#"#"&

0

#?#?#

!

3R3

相关差异表达基因

与
3R3

相关的差异表达基因中!不育株花药有

$

个基因上调表达"表
$

#!可育株花药共有
F

个基因

上调表达"表
D

#!共有
D

个负调控因子!包括
$

个蛋白

磷酸酶
!0

和
#

个法呢酰基转移酶%?牛儿基?牛儿

基转移酶&

#

个正调控因子是
3R3

受体
MeWG

(

#?#?$

!

I3

相关差异表达基因

与
I3

相关的差异表达基因中!

#

个酸性磷酸

酶基因在不育株花药中上调表达"表
$

#!而在可育

株花药中没有差异表达基因(

#?#?)

!

SJY

相关差异表达基因

与
SJY

相关的差异表达基因中!不育株花药

有
!

个负调控因子"

SKSRM

样因子#进行调控"表

$

#!而在可育花药中有
$

个负调控基因"

!

个
SCL$

绑定
\'>)=

蛋白和
#

个乙烯敏感性抑制蛋白#"表
D

#(

#?#?*

!

(3

(

N3

相关差异表达基因

与
(3

%

N3

相关的差异表达基因中!突触融合蛋

白
#R

%

!

%

$

在不育花药中上调表达"表
$

#!谷氧还蛋

!#



!

第
&

期 刘冬梅等$陆地棉洞
3

不育与可育花药中激素相关基因的转录差异分析

白
'0G

在可育花药中上调表达"表
D

#(

#?#?+

!

其他激素相关差异表达基因

不育花药中
#

个与
N3

相关未知基因上调表达

"表
$

#!而在可育花药中
#

个与
RK

相关未知基因上

调表达"表
D

#(

#"$

!

(98<=(

验证激素相关基因的差异表达

提取不育株和可育株花药总
KL3

!分别取
!

$

W

进行琼脂糖凝胶电泳!从电泳图"图
#

#可以看

出!

!

个样品提取的总
KL3

的
!%N

)

#%N

带型整齐!

无拖尾!说明
KL3

降解少!不含多糖和蛋白等杂

质&样品
BA

!H"

%

!$"

值都在
#?%

!

!?!

之间!

BA

!H"

%

!%"

值

都在
#?G

!

!?"

之间!浓度分别为
%&H

和
FFD,

4

%

$

W

!浓度和质量满足反转录要求(

#?

不育株
KL3

&

!?

可育株
KL3

(

#?KL3)/:69+2.9-,619+:

&

!?KL3)//9+62.9-,619+:?

图
!

!

不育株与可育株花药
(&'

电泳图

\2

4

?#

!

3

4

-+):9

4

9.9.956+)

<

1)+9:2:)/KL3)/

:69+2.9-,619+:-,@/9+62.9-,619+:

从图
!

中可以看出!不育株花药在
#F$>

<

处扩

增出条带!而在可育株未扩增出条带!证明了

7,2

4

9,9&F"&%

"陆地棉几丁质酶基因#在不育花药

中的特异表达(

#?c-+X9+AW!"""

&

!?

不育株&

$?

可育株(

#?c-+X9+AW!"""

&

!?N69+2.9-,619+:

&

$?\9+62.9-,619+:?

图
#

!

(98<=(

验证
B4:

C

242*,?*5

在不育花药中

的特异表达

\2

4

?!

!

KJ'M0K

<

+)89@7,2

4

9,9&F"&%:

<

952/25

9=

<

+9::2),2,:69+2.9-,619+:

以不育株
5AL3

为模板!在
$%D>

<

处扩增出目

的条带"图
$

#(从图
D

可以看出!

7,2

4

9,9DF&#%

"吲

哚乙酸合成酶基因#在不育株花药中扩出清晰条带!

而在可育株花药中隐约有一条带!几不可见!证明该

基因表达水平在
!

个样品中存在很大差异(

#?c-+X9+AW!"""

&

!?

不育株为模板(

#?c-+X9+AW!"""

&

!?N69+2.9-,619+:?

图
$

!

B4:

C

242),*!5<=(

产物电泳图

\2

4

?$

!

3

4

-+):9

4

9.9.956+)

<

1)+9:2:)/

7,2

4

9,9DF&#%M0K

<

+)@*56

#?

不育株&

!?

可育株(

#?N69+2.9-,619+:

&

!?\9+62.9-,619+:?

图
)

!

半定量
(98<=(

验证
B4:

C

242),*!5

的差异表达

\2

4

?D

!

N9T2

^

*-,626-6289KJ'M0K

<

+)89@@2//9+9,62-.

9=

<

+9::2),)/7,2

4

9,9DF&#%

$

!

讨
!

论

生长素的重要生理作用之一是促进植物维管束

发育!

C33

含量降低常常导致雄性不育*

#D

+

(在水

稻*

#&

+

)椒*

#H

+不育系成熟花药中的
C33

含量显著降

低!表明雄性不育的发生与花药中生长素的亏缺有

关(在玉米*

#F

+和榨菜*

#%

+

0cN

系中!小孢子发育的

整个时期!

C33

含量均低于可育系(在本研究中!

与
C33

相关的吲哚乙酸合成酶
IY$

在不育株中上

调表达!两个生长素抑制蛋白在可育株中起负调控

作用!抑制了
C33

的产生!从正反两方面验证
C33

增加导致不育的结果!表明其生长素与雄性不育的

关系与上述
C33

亏缺理论不同(也有证据显示了

这样的结果!例如$番茄雄性不育突变体
:.!

以及油

$#
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菜
IcN

和
0cN

系雄蕊中生长素的含量高于其可

育系*

#G'!"

+

(在小麦中*

!#

+

!随着小孢子的发育!不育

系花药内
C33

含量同保持系一样逐渐升高!到花药

成熟时又有所下降&当小孢子处于四分体时期时!

Z

型不育系花药内
C33

含量高出其保持系
#?GH

倍!

其余各时期均低于保持系(在洞
3

不育花药主要

败育时期之前!不育花药中
C33

的含量是显著偏低

的*

!!

+

!说明
C33

含量变化与洞
3

核雄性不育系花

药败育密切相关!但关于洞
3

不育株和可育株花药

发育的不同时期!其生长素水平的变化规律还有待

于进一步研究(在可育株花药中!与
3R3

相关的

有
D

个负调控因子抑制
3R3

的产生(

SCL$

是乙

烯信号途径的重要组件!

SCL$

绑定
\'>)=

蛋白与

之结合!抑制了下游由乙烯调控的一系列反应&更为

重要的是乙烯敏感性抑制蛋白提高了对乙烯浓度的

敏感性!可以更加有效的控制乙烯的产生!避免了乙

烯对可育株的毒害作用(本研究结果与
N-a1,9

;

等*

!$

+提出生长素的增加)

3R3

的表达量上升和乙

烯的过渡产生将导致雄性不育一致(

植物体内各种激素都不是单独存在的!它们通

过相互促进或者拮抗对植物的生长发育起调控作

用!所以雄性不育的发生不仅取决于某种激素含量

的增加或减少!更重要的是取决于激素间的平

衡*

!D

+

!仅仅研究某一激素水平的变化!得到的结论

可能是不准确的(由于不同激素与雄性不育的关系

十分复杂!迄今为止!对植物激素与雄性不育发生之

间在分子水平上的联系仍不太明了!本研究结果为

分析各激素间的联系及其与雄性不育的关系奠定了

基础(

参
!

考
!

文
!
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