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;6+/.?@A

是一类长
!#0;

的内源非编码小
?@A

!其合成作用级联参与了植物童期向生殖期的转换(逆境适

应(

BAC

甲基化修饰(花叶等侧生器官背腹性发育等重要生物过程'该文对近年来有关植物
;6+/.?@A

合成作用级

联的发现(功能(类型和识别等研究进展进行综述!同时分析了目前存在的问题和不足!并展望了未来的研究方向!

以期对
;6+/.?@A

合成作用级联的研究和利用提供参考'

关键词$

;6+/.?@A
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&调控级联
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微小
?@A

"

5.?@A

#和小干扰
?@A

"

/.?@A

#

是植物体内两类重要的非编码小
?@A

'

;6+/.?@A

"

;P60/+69;.0

J

/5677.0;<PO<P.0

J

?@A

#属于小干扰

?@A

!长
!#0;

!由
5.?@A

切割靶基因产生的
?@A

片断衍生而来!其作用机制与
5.?@A

类似!即反式

剪切靶基因转录体干扰基因表达或引发下一轮
;6+

/.?@A

产生'

;6+/.?@A

合成作用级联调控了植物

童期向生殖期的转换(逆境适应(

BAC

"

;6+/.?@A+

M

PN=>9.0

J

7N9>/

#甲基化修饰(花叶等侧生器官背腹

性发育等重要生物过程'鉴于近年来
;6+/.?@A

合

成作用级联取得的诸多进展和国内相关综述)

#

*相对

缺乏的现状!笔者结合课题组研究!系统阐述了
;6+

/.?@A

合成作用级联的发现(类型(识别(功能(应

用等相关进展!以期对
;6+/.?@A

合成作用级联的

研究和利用提供有益借鉴'

#

!

;6+/.?@A

合成作用级联的发现

;6+/.?@A

合成作用级联的发现源于
;6+/.?@A

反

式剪切功能的发现'

!""$

年!

\<P6

J

.0<

等)

!

*发现!

%

条

!#0;

长的
/?@A

"小
?@A

#能与
A;&

J

#*"$"

互补!且



与其表达行为相反!进而利用
&]+?AH4

和
@NP;I<P0

印记法阐明了它们对
A;&

J

#*"$"

转录体的反式剪切

功能'

6̂8

:

><8

等)

%

*也几乎同时报道了这一现象!他

发现
#!

条
/?@A

能完美地定位在
A;!

J

!'$""

基因的

内含子及其互补链上!而
3

条
&]

端的间距完美地构成

了
!#0;

整数倍!

%

条反式剪切活性能被
&]+?AH4

实

验所验证'为揭示
;6+/.?@A

的合成机制!他们基于

突变体分析发现!

;6+/.?@A

的产生还需要
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"
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#也是
;6+/.?@A

合

成的关键成份'

!""&

年!

A77<0

等)

$

*进一步报道!

;6+

/.?@A

源于
5.?@A

靶基因!它们的
&]

端在
5.?@A

靶向链上距切点呈
!#0;

整数倍分布!在非靶向链

上距切点呈
!#0;

整数倍减
!

分布&在
!"##

(

$%&#

(

'!'(

(

(

)

(%

等突变体内均无法产生!因而整合
\<P+

6

J

.0<

(

6̂8

:
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等结果!首次提出了+
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"
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<;

J

<0<

,的
;6+/.?@A

合成作用级联'他认为!

;6+/.?@A

的产生首先需要

5.?@A

剪切
BAC

转录体!随后剪切产物在
?Z?(

和
CGC%

辅助下合成双链
?@A

并被
ZHK

酶按照

!#0;

步长切割!产生
%]

端突出
!0;

的双链
/?@A

&然

后
AG_#

蛋白参与对
/?@A

分拣!被结合的即成为

;6+/.?@A

!继续调控下游靶基因的表达或引发下一

轮
;6+/.?@A

的产生'

尽管
5.?@A

能剪切
BAC

转录体引发
;6+/.?@A

产生!但并非所有
5.?@A

都可以!因此人们对
;6+

/.?@A

产生机制进行了更深入研究'

!""&

年!

G6/9.+

N77.

等)
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*确认了该级联中的
ZHK

酶为
ZHK$

"

Z.9<P+

7.X<$
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!""(

年!

AY;<77

等)

*

*提出了
BAC

的双
5.?+

@A

靶点模型!他发现!

BAC%

上保守地存在着
!

个

5.?%3"

靶点!而且仅
%]

端靶点能被
5.?@A

剪切!但

;6+/.?@A

产生也离不开
&]

端靶点的存在&后来!该现

象也在
A\!

等基因上得到了证实)

3

*

!但多数
BAC

却

不具有该特征'

A=<0N;

等)

#"

*同时也报道了
Z?1$

蛋

白参与了
BAC%

产生
;6+/.?@A

的作用'

!""'

年!

HI<0

等)
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*报道!

;6+/.?@A

也能剪切
BAC

!激发
;6+

/.?@A

的产生!从而将
BAC

相位起始子"

M
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#由
5.?@A

进一步拓展到了
;6+/.?@A

'
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等)
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*确认
AG_'

是
5.?%3"

的特异结合

蛋白!打破了
5.?@A

是在
AG_#

结合下激发
;6+/.?+

@A

产生的认识'
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年!

Q6>U.N0

等)
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*提出!
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"
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J
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#也是
;6+/.?@A

级联中的重

要蛋白酶!它在
BAC

产物的核质运输中可能发挥了

保护作用'同年!

HI<0

等)

#$

*又报道!剪切
BAC

的

5.?@A

主要为
!!0;

!而
a606U<776

等)

#&

*认为!

!!

0;

长的
5.?@A

#链"

5.?@A

星号链#更为关键!他

发现!即便
5.?@A

长度为
!#0;

!但如果
5.?@A

#

为
!!0;

!它同样能激发
;6+/.?@A

合成'至此!一个

较为完整的+

M
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"

BAC;P60/9P.

M

;

"

;6+
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"
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,的
;6+/.?@A

合成作用级联基

本形成'如图
#

所示!

;6+/.?@A

的合成首先需要

\I6/<+.0.;.6;NP

"

5.?@A

%

/.?@A

#在
AG_#

%

'

结合

下对
BAC

转录体剪切&而后!剪切产物在
?Z?(

(

CGC%

和
CZ4&

辅助下!合成双链
?@A

!并在
Z?1$

参与下被
ZHK$

按照
!#0;

步长酶切!产生
%]

端突

出
!0;

的双链
/?@A

&然后
AG_#

参与分拣!被结

合的
/?@A

最后成为
;6+/.?@A

!调控下游靶基因的

表达或引发下一轮
;6+/.?@A

的产生'

!

!

;6+/.?@A

合成作用级联的功能

;6+/.?@A

合成作用级联的功能和其成员功能

密切相连'人们发现!

*

)

+'

和
(

)

(%

突变后!百脉根

图
#

!

;6+/.?@A

合成作用级联模型
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张长青!等$植物
;6+/.?@A

合成作用级联研究进展
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#的叶片数量下降(远轴叶缺失(

花发育不对称(根瘤减少)

#(+#'

*

&

!"#$

和
'!'(

突变

后!水稻"

0'

1

2*(*-/3*

#

!#0;/?@A

及其
/?@A

类

明显下降!拟南芥"

4'*5/!+

6

(/(-$*#/*&*

#童期向成

熟期的转化加速!小立碗藓"

7$

1

("+8/-'%##*

6

*-9

%&(

#出现了严重的发育失调和植株不育现象)

(

!

#*+!"

*

&

高表达
;6+/.A?S

"

A>Y.0P</

M

N0/<O69;NP

#后!拟南

芥(水稻(玉米"

:%*8*

1

(

#的叶片极性减弱(营养阶

段向生殖阶段转换推迟)

!#+!!

*

&检测
;6+/.A?S

发现!

橄榄"

0#%*%.'+

6

*%*

#生长芽较休眠芽中含量高!暗

示了它对橄榄生长发育的调控)

!%

*

&昆虫取食(摘心

等机械损伤处理后!烟草 "

;/"+-/*&*-*5*".8

#

BAC%

和
BAC$

级联出现了
5.?@A

和
;6+/.?@A

表达量增加(靶基因表达量下降现象)

!$

*

&冷处理小

麦"

<'/-/".8*%(-/3.8

#光温敏雄性不育株后!

BAC%6+&]Z(

"

b

#出现了花药发育前期表达下调而

后正常的现象!

!

条靶基因也与其表达呈负相关!因

此暗示了
BAC%

级联与花药的冷胁迫应答有关)

!&

*

'

分析
;6+/.?@A

靶基因又见!它们包括细胞器
?@A

编辑相关的
\\?

基因(植物生长相关的
A?S

基因(

花青素合成相关的
a 1̀

和
VFKF

基因(抗病相关

的
1C$

基因(基础生化过程相关的核糖体蛋白
C#

基因(

Z@A

损伤点检查蛋白
?AZ!$

基因等'可

见!

;6+/.?@A

级联的功能极其广泛!其外在表现主

要为植物童期向成熟期转化(花叶根等侧生器官发

育(逆境应答等的调控!而内在机制则主要为植物生

长发育(抗病(基础生化等相关基因的调控'

另外!

;6+/.?@A

级联还具有顺式调控
Z@A

甲

基化和
;6+/.?@A

基因表达的功能'

[>

等)

!(

*发

现!拟南芥
BAC

是被高度胞嘧啶甲基化的!而后来

证明这种甲基化状态是由
;6+/.?@A

在
AG_$

%

(

协

助下通过顺式作用完成的'笔者)

!'

*也发现!

BAC

产生的
/?@A

能剪切自己引发第二轮
;6+/.?@A

的

产生!但重要的是!第二轮
;6+/.?@A

还可以继续剪

切
BAC

引发第三轮
;6+/.?@A

的产生!从而调控了

自身基因的表达'

%

!

;6+/.?@A

合成作用级联的类型

目前!人们已在
#*

种植物中报道了约
(""

条

;6+/.?@A

合成作用级联)

!*

*

'它们大致可归纳为

'

类$

!

#

"

BAC#

#

!

类
!

该类级联由
5.?#'%

及其同

源体剪切
BAC#

(

BAC!

或其同源体开始!产生的
;6+

/.?@A

最后调控了
\\?

"

M

<0;6;P.9N

M

<

M

;.=<P<

M

<6;

#

基因表达)

$

!

!3

*

'

\\?

蛋白是植物中最大蛋白家族之

一!拟南芥中已至少发现了
$&"

个成员'目前!其功

能还不十分清楚!推测可能与细胞器
?@A

的编辑

加工等过程有关'

BAC#

%

!

类在双子叶植物广泛存在!但却高度可

变'拟南芥中
5.?@A

为
5.?#'%

!

BAC

为
BAC#6

(

BAC#V

(

BAC#9

和
BAC!

)

$

*

'桃"

7'.&.(

6

%'(/"*

#中

5.?@A

为
5.?'#!!6

!

BAC

为
BACK#

或
BACK!

)

!3

*

'

苹果"

=*#.(!+8%(-/"*

#(大豆"

>#

1

"/&%8*?

#和苜蓿

"

=%!/"*

)

+-'.&"*-.#*

#中!

BAC

剪切模式为双靶点模

式!苹果中
5.?@A

为
5.?'#!!

!

BAC

为
BACK#

&大豆

和苜蓿中
5.?@A

为
5.?#&"3

!

BAC

为
BACK+K#

和

BACK+K!

!且表现为双层级联模式!即首先
BACK+K#

在
5.?#&"3

剪切下衍生出称为
BACKK#+%]Z!

"

+

#的

;6+/.?@A

&其次!该
;6+/.?@A

又靶向并剪切
BACK+K!

转录体!产生称为
BACKK!+&]Z$

"

+

#的
;6+/.?@A

!该

;6+/.?@A

进一步靶向并剪切
\\?

基因!完成双层
;6+

/.?@A

的合成作用过程)

!3

*

'分析
5.?#'%

(

5.?'#!!

(

5.?#&"3

序列发现!尽管它们差异较大!但
5.?@A

两

边区域却显示出了进化保守特征!因此
c.6

等)

!3

*推

测!它们可能起源于同一基因!而该基因或许就是源

自
5.?%3"

的
5.?$%'(

家族成员'

!

!

"

BAC%

类
!

它由
5.?%3"

剪切
BAC%

引发!

产生的
;6+/.?@A

主要调控
A?S

基因的表达)

$

*

'

A?S

蛋白是一种转录因子!它能结合生长素信号通

路相关基因的启动子!调控生长素信号通路'

BAC%

类级联广泛存在于种子植物中!但
BAC%

的数量和种类在不同植物中却具有一定差异'目前!

小立 碗 藓 中 已 报 道 了
BAC%6

(

BAC%V

(

BAC%9

(

BAC%=

(

BAC%<

(

BAC%O

等
(

个成员)

*

!

#*

!

%"

*

&水稻中报

道了
BAC%6

(

BAC%V

(

BAC%9

(

BAC%=

(

BAC%<

等
&

个

成员!其中
BAC%6

(

BAC%V

还分别具有
!

个子成

员)

%#

*

&玉米中报道了
BAC%6

(

BAC%V

(

BAC%9

(

BAC%=

等
$

个成员)

!#

*

&拟南芥中报道了
BAC%6

(

BAC%V

(

BAC%9

等
%

个成员)

$

*

&苹果中报道了
BAC%+#

(

BAC%+

!

等
!

个成员!但
BAC%+#

还有
6

(

V

(

9

等
%

个子成员!

BAC%+!

有
6

(

V

等
!

个子成员)

%!

*

&橄榄(油菜"

@'*((/"*

&*

6

.(

#(大豆(番茄"

A+#*&.8#

1

"+

6

%'(/".8

#(小麦(烟

草中均报道了
BAC%6

(

BAC%V

等
!

个成员)

!%+!&

!

%%+%&

*

!

但烟草中
BAC%6

还包含
!

个子成员&百脉根(苜蓿(

甜瓜"

B.".8/(8%#+

#(桃树(杉树"

B.&&/&

)

$*8/*#*&9

"%+#*-*

#(葡萄"

C/-/(3/&/

D

%'*

#均报道了一个
BAC%

成

员)

#(

!

%(+$"

*

!但杉树中还存在着
BAC%6#

和
BAC%6!

等

!

个子成员!葡萄中存在着
BAC%+#

和
BAC%+!

等
!

*'&!

西
!

北
!
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!
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个子成员'上述报道的所有
BAC%

均为
5.?%3"

双靶

点剪切模式'我们报道了葡萄的
BAC%

类级联!但

;6+/.?@A

靶基因除
A?S

外!还包括了衰老相关蛋白

ZL@#

(核糖体蛋白
C#

和
CK#"

(

Z@A

损伤检测点蛋白

P6=!$

(铁还原酶等基因)

%(

*

'

!

%

"

BAC$

类
!

由
5.?*!*

剪切
BAC$

引发!产

生的
;6+/.?@A

调控了花青素生物合成相关的

a 1̀

和
VFKF

基因表达)

%!

!

$#

*

'

5.?*!*

普遍存在

于种子植物中!但
BAC$

却仅发现于拟南芥(苹果(

桃(葡萄(棉花"

>+((

16

/.8

#等双子叶植物中!因此

该级联目前仅被认为是双子叶植物保守的'

!

$

"

BAC&

类
!

由
5.?$*!

剪切
BAC&

引发!产

生的
;6+/.?@A

调控了抗病基因
1C$

表达'目前仅

在番茄中被报道)

%$

*

'

!

&

"

BAC(

类
!

发现于小立碗藓中!属于
5.?+

@A

双靶点作用模式!由
5.?#&(

剪切
BAC(

引发!

其
;6+/.?@A

调控了一个功能尚不清楚的锌指结构

蛋白基因表达)

#*

*

'

!

(

"

M

;6BH(!&&3

类
!

由
5.?3&#

剪切
M

;6BH(!&&3

引发!其
;6+/.?@A

靶向了几个可能与抗病相关的基

因'目前!它仅发现于松树中)

$!

*

'

!

'

"

J

/U.U;"""!%(3!""#

$

UU.BAC*

$

UU.BAC3

$

UU.BAC#"

等其它
BAC

类
!

发现于葡萄中!其相位

起始子均为
/.?@A

!

J

/U.U;"""!%(3!""#

的
;6+/.?+

@A

调控了细胞分裂素合成酶基因&

UU.BAC*

的
;6+

/.?@A

调控了甘油
+%+

磷酸酰基转移酶基因和

/0?@\

核心蛋白
Cac&V

基因&

UU.BAC3

的
;6+/.?+

@A

调控了核酮糖
+#

!

&+

二磷酸羧化酶基因(细胞

色素
1(+O

复合体亚基
'

基因等&

UU.BAC#"

的
;6+

/.?@A

调控了磷酸核糖
+Aa\

环化酶基因(

#+

磷脂

酰肌醇
+%+

磷酸
&+

激酶基因(丙二酰辅酶
A

还原酶

基因等)

%(

!

$%

*

'

为方便上述
;6+/.?@A

级联的查询和利用!我

们基于
A

M

69I<ba

R

CDKb\<P7+HGL

平台开发了世

界第一个
;6+/.?@A

级联数据库---

;6/.?@A=

"

I;+

;

M

$%%

V.N.0ON,

-

.;,<=>,90

%

;6/.P06=6;6V6/<

%#'该数

据库目前收录了来自
#*

个物种的
&*%

条
;6+/.?@A

级联!为用户提供了每条级联成员间的作用关系和

各成员的核酸序列'同时!它也为用户提供了评估

已%未公开的
BAC

在其
/?@A

测序库中的表达情

况分析工具---

B6/4Y

M

A067

R

/./

)

!*

*

'

$

!

BAC

辨识与
;6+/.?@A

合成作用级

联识别

!!

BAC

辨识是
;6+/.?@A

合成作用级联识别的核

心'

!""'

年!

HI<0

等)

##

*提出!如果假设一条测试用

BAC

的长度为
!%#V

M

"图
!

!

A

#!那么在排除
#

个

5.?@A

剪切点后!正链上与
5.?@A

切点相距
!#

0;

整数倍的位点和负链上相距
!#0;

整数倍减
!

的

位点均为
ZHK$

剪切点"又称相位点!

M

I6/<=

M

N/.+

;.N0

#!共有
!#

个&而其它位点则为非
ZHK$

剪切点

"又称非相位点#!共有
$$"

个&它们总和为
$(#

个'

现将
0

种
/?@A

定位到该
BAC

上!若
X

个
&

.端位

于相位点!

0+X

个位于非相位点!那么利用超几何分

布方程"图
!

!

1

#就可算出该定位事件出现的随机概

率"用
\

值表示#'如果该概率值越小!则测试用

BAC

就更倾向于是真
BAC

'基于该假设!

HI<0

等)

##

*开展了拟南芥
BAC

预测和实验验证研究'他

发现当
7

$

","""&

时!有
!

个
BAC

家族能被报道!

同时也有
%

条新
BAC

被预测!进一步基于实验方

法!

%

条新
BAC

也得到了验证!从而证明该方法的

可行性'随后!

aNYN0

等)

$$

*基于
HI<0

模型开发了

T4A/?@A;NN7/

的
BAC

预测程序'

Z6.

等)

$&

*则

认为!

HI<0

的模型刚性太强!缺乏对
ZHK$

剪切点

偏移情形的容忍!因此!他们在超几何分布模型中引

入了允许
ZHK$

剪切点偏移的参数
/

"图
!

!

H

#!发展

了
HI<0

模型'同时它们也开发了世界上第一个
;6+

/.?@A

在线预测工具
M

//?@Aa.0<P

'

!"#!

年!笔

者)

%(

*进一步发现!

BAC

长度并非前人一直假设的

!%#V

M

!如
A77<0

)

$

*报道的
BAC#6

(

BAC#V

(

BAC#9

(

BAC!

(

BAC%

长度为
#!(

"

#(*V

M

!

K>N

等)

$#

*报道

的
BAC$

为
#*3V

M

!所以!笔者进一步通过修改

BAC

长度为变量
K

发展了
HI<0

的方法'

!"#%

年!

进一步借鉴
Z6.

的思想!在该模型中引入了
ZHK$

切点偏移量
/

!发展出了如图
!

!

Z

所示新模型)

!'

*

'

与
HI<0

(

Z6.

等模型相比!它的最大优点是突破了

预先假设的
BAC

长度为
!%#0;

的限制!因此具有更

准确地计算
BAC

预测得分值的特征!这在
BAC

长

度明显偏离
!%#0;

时将表现得更为有效'

与
HI<0

等)

##

*方法相对!

FNW<77

在
!""'

年也

提出了一个预测模型)

$(

*

!其原理如图
!

!

4

所示'设

BAC

共发生了
*

轮
ZHK$

酶切!现将若干条
/?@A

定位在
BAC

上!统计可得$被
/?@A&]

端占据的相

位点数为
0

(第
.

个相位点上
/?@A

丰度为
X

.

"

.

%

)

#

!

*

*#'进一步利用图
!

!

4

方程即可计算该定位

事件的得分值!通过域值筛选可进行
BAC

预测'后

来!

Z<\6N7.

(

CN0

J

等进一步在该方程中引入了非相

位
/?@A

丰度!并调整
BAC

长度为
#"

轮
ZHK$

酶

切"图
!

!

S

(

G

#!发展了
FNW<77

模型)

!"

!

$'

*

'

3'&!

#!

期
!!!!!!!!!!!!!!

张长青!等$植物
;6+/.?@A

合成作用级联研究进展



图
!

!

BAC

的计算识别算法

A,BAC

预测的理论基础&

1

"

G,

预测
BAC

的方程

S.

J

,!

!

HN5

M

>;6;.N06767

J

NP.;I5/NOBAC

A,BI<NP<;.967V6/./NOBAC

M

P<=.9;.N0

&

1)G,4

:

>6;.N0ONP

M

P<=.9;.0

J

BAC

!!

比较两类模型可见!

HI<0

等)

##

*模型主要源于

BAC

被
/?@A&]

端覆盖信息!而
FNW<77

等)

$(

*模型

则主要源于
/?@A

测序读体数"或称积累丰度#'

实际运用中!前者会因测序深度增加而出现覆盖率

增大!噪音提升的问题!而后者也会出现因极端高丰

度
/?@A

的出现而将
P?@A

%

;?@A

类似基因误判

的情形)

3

*

!因此滤掉低丰度
/?@A

和极端高丰度

/?@A

也是它们分别采用的基本措施之一'

一旦人们完成
BAC

辨识!下一步就是确认该

BAC

是否含有相位起始子靶点和切点(是否能产生

功能性
;6+/.?@A

的问题!这也是
;6+/.?@A

合成作

用级联识别的问题'如果该
BAC

既含有相位起始

子的靶点和切点!同时又能产生功能性
;6+/.?@A

!

那么它就是一条真
BAC

!它参与的
;6+/.?@A

合成

作用级联也将随之而生'目前!检测相位起始子靶

点和切点的方法基本沿袭了
5.?@A

的靶点和切点

识别方法!而功能性
;6+/.?@A

的检测原理主要是$

假设
BAC

上的每条相位
/?@A

均为
;6+/.?@A

!然

后采用类似
5.?@A

靶点预测和切点识别方法对

;6+/.?@A

的靶点和切点进行确认!如果该
;6+/.?+

@A

的靶点和切点均得以确认!那么它将是一条功

能性
;6+/.?@A

'鉴于
5.?@A

靶点和切点识别方

法不是
;6+/.?@A

领域专有!同时大量文献也已阐

述)

$*+$3

*

!故此处不予累述'

&

!

问题与展望

;6+/.?@A

合成作用级联是调控植物基因表达

的基础通路!也是作物生长和诸多农艺经济性状形

成的重要基础之一'目前!人们已从
#*

个植物中报

道了近
(""

条级联!但笔者发现!其中
&!d

属于

BAC#

%

!

类!

$"d

属于
BAC%

类!而其他类型仅为

*d

!可见!新的
;6+/.?@A

级联发掘工作还有待继

续'此外!

;6+/.?@A

级联的功能研究也还主要集中

在
BAC#

%

!

(

BAC%

(

BAC$

类上!更多级联的功能解

析迄今尚未很好刻画'另外!

;6+/.?@A

级联对植物

生长发育和重要农艺经济性状的调控也并非独立完

成!深入研究它如何被调控!又如何与其它通路互作

也将是未来的重要拓展方向'

近年来!新一代测序技术发展迅速!海量
?@A

数据)

&"

*陡然涌涨'这为人们多视角开展
;6+/.?@A

级联研究提供了可能'同时!鉴于
BAC

基因具有一

次产生多种
;6+/.?@A

的特征!因此认为!它在多基

因控制的农艺(经济性状研究中也将具有更为广阔

的应用前景'我们相信!随着更多突变体模型的获

"*&!
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!
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!
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得和研究!更多生物信息学平台的开发和应用!

;6+

/.?@A

级联的识别(功能解析和应用均将取得新的

进展'它们将为人们全面理解植物生长发育过程!

解析重要农艺(经济性状形成提供新手段和新认知'
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