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ＦＳＣＢ基因敲除对雄性小鼠生殖功能的影响
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　　［摘要］　目的　利用ｆｓｃｂ基因敲除小鼠，探讨 ＦＳＣＢ蛋白在小鼠精子运动和授精功能中的作用。
方法　应用免疫荧光观察ｆｓｃｂ基因敲除雄鼠睾丸组织及精子中 ＦＳＣＢ蛋白表达情况；应用计算机辅助
精液分析（ｃｏｍｐｕｔｅｒａｓｓｉｓｔｅｄｓｐｅｒｍａｎａｌｙｓｉｓ，ＣＡＳＡ）系统分析ｆｓｃｂ基因敲除小鼠精子在体外的运动特征、
活率和运动参数改变情况；在体外获能培养条件下检测精子的体外受精能力；将 ｆｓｃｂ基因敲除纯合子
（ＫＯ）、杂合子（ＨＥＴ）、野生型（ＷＴ）雄鼠分别与野生型Ｃ５７ＢＬ／６Ｊ成年雌鼠交配，观察雌鼠怀孕率、怀孕
胚胎数量、自然产仔数及子代成年雄鼠生殖腺形态学是否存在差异。结果　免疫荧光显示纯合子雄鼠
睾丸组织及精子中均无ＦＳＣＢ蛋白表达，杂合子雄鼠睾丸组织及精子中ＦＳＣＢ蛋白表达与野生型相比明
显减低。ＣＡＳＡ显示各组雄鼠精子数、活率、各项运动参数差异均无统计学意义（Ｐ＞０．０５）；野生型、杂
合子和纯合子雄鼠精子与透明带完整卵细胞及与无透明带卵细胞结合的精子平均数、卵细胞的受精率

差异均无统计学意义（Ｐ＞０．０５）；各组雄鼠对应雌鼠的受孕率差异无统计学意义（Ｐ＞０．０５）；野生型、
杂合子和纯合子对应雌鼠受孕后每只雌鼠胚胎数分别为（７．００±１．４１）、（７．３３±１．５３）、（７．２０±１．４８）只，
每窝自然产仔数分别为（６．００±２．００）、（６．７５±１．７１）、（７．８０±１．３０）只，组间比较差异无统计学意义
（Ｐ＞０．０５）；各组子代成年雄鼠生殖腺发育差异无统计学意义（Ｐ＞０．０５）。结论　敲除 ｆｓｃｂ基因对雄
性小鼠精子的运动功能及体内外受精能力均无明显影响，提示该基因所编码的 ＦＳＣＢ蛋白的功能对于
精子的运动和授精能力的维持可能是非必需的或可被替代的。
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　　精子发生受许多睾丸特异性基因表达的调控。与
精子发生相关的基因出现缺失、突变或表达异常都可

能会导致男性不育［１－２］。在鼠和人之间，许多精子形

成过程的特异性基因具有高度保守性，因而从基因敲

除小鼠所获得的重要生物学信息很可能适合应用于人

类不育的病因学诊断和治疗。纤维鞘钙结合酪氨酸磷

酸化调节蛋白（ｃａｌｃｉｕｍｂｉｎｄｉｎｇａｎｄｔｙｒｏｓｉｎｅｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌ
ａｔｉｏｎｒｅｇｕｌａｔｅｄｐｒｏｔｅｉｎ，ＣＡＢＹＲ）结 合 蛋 白 （ｆｉｂｒｏｕｓ
ｓｈｅａｔｈＣＡＢＹＲｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ，ＦＳＣＢ）是在精子成熟过
程中特异性表达并最终定位于精子鞭毛纤维鞘上的一

种蛋白［３］。该蛋白与纤维鞘的主要结构蛋白 ＡＫＡＰ４
的表达时相性高度相似，具有与 ＣＡＢＹＲ蛋白和钙结
合能力，而且在体外可被蛋白激酶 Ａ磷酸化［４－６］。研

究［７］证实，ＦＳＣＢ、ＣＡＢＹＲ蛋白可通过直接或间接相互
作用结合装配于纤维鞘的支架蛋白ＡＫＡＰｓ上，形成巨
分子蛋白复合物，共同发挥纤维鞘的生理功能。因此，

推断ＦＳＣＢ蛋白可能是一种参与精子鞭毛运动，与精
子获能和超活化作用有关的重要蛋白［３］。本研究通

过ｆｓｃｂ敲除小鼠模型，探讨 ｆｓｃｂ基因缺失对雄性小鼠
生殖功能的影响及 ＦＳＣＢ蛋白在精子中的生物学功
能，以期寻求全新的通过阻断精子纤维鞘蛋白 ＦＳＣＢ
生理功能进行避孕的药物新靶点。

１　材料与方法

１．１　实验动物
　　野生型Ｃ５７ＢＬ／６Ｊ（ＷＴ）、杂合子 Ｆｓｃｂ＋／－（Ｈｅｔ）和
纯合子 Ｆｓｃｂ－／－（ＫＯ）成年雄鼠各 ９只及野生型
Ｃ５７ＢＬ／６Ｊ雌鼠８４只，雄鼠８～９周龄，雌鼠８～ｌ０周
龄，性成熟，体质量２５ｇ左右，均为前期通过 ＣＲＩＳＰＲ／
Ｃａｓ９（ｃｌｕｓｔｅｒｅｄｒｅｇｕｌａｒｌｙｉｎｔｅｒｓｐａｃｅｄｓｈｏｒｔｐａｌｉｎｄｒｏｍｉｃ

ｒｅｐｅａｔｓ，ＣＲＩＳＰＲｓ）／（ＣＲＩＳＰＲａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ，Ｃａｓ９）系
统［８－１１］靶向敲除 Ｃ５７ＢＬ／６Ｊ小鼠 ｆｓｃｂ基因，建立
ＦＳＣＢ－／－动物模型，经繁育获得的实验用雄鼠［１２］。本

实验中涉及动物操作程序已经得到中国医学科学院医

学实验动物研究所动物使用与管理委员会批准。

１．２　睾丸组织、精子涂片免疫荧光分析
　　取野生型、杂合子和纯合子成年雄鼠各１只，脱颈
法处死，无菌分离睾丸、附睾及输精管。睾丸组织常规

固定、石蜡包埋，切片，在二甲苯中脱蜡和梯度乙醇中

再水化后，清洗，抗原修复液修复，清洗，５％ ＢＳＡ＋
１０％羊血清封闭，加入一抗（ＦＳＣＢ抗体，１∶４００稀释，
李彦锋教授美国配制［３］），组织切片 ４℃孵育过夜。
清洗一抗，用异硫氰酸荧光素标记二抗（山羊抗豚鼠

抗体，１∶４００稀释，博奥生物有限公司）孵育，并加入核
染试剂ＤＡＰＩ（１∶５００），室温下染色１ｈ。洗去二抗和
ＤＡＰＩ，５０％甘油封片。显微镜下观察并拍照。附睾收
集精子进行涂片。将精子浓度稀释为１×１０６／ｍＬ，置
于ＨＴＦ输卵管非获能培养液（ＡＲＴ１００６迪诺易达科
技有限公司）中。根据文献［１３］方法取２０μＬ含２×
１０４个精子，加样于多聚赖氨酸包被的玻片上，于４０℃
下风干，甲醇固定１０ｍｉｎ，风干。同上方法染色后显微
镜下观察并拍照。观察 ＦＳＣＢ在睾丸组织、精子上的
表达。

１．３　精子计数、活率、运动参数及形态分析
　　取野生型、杂合子和纯合子成年雄鼠各２只，脱颈
法处死，收集一侧附睾精子于１０００μＬＨＴＦ输卵管获
能培养液（ＡＲＴ１０２０，迪诺易达科技有限公司）中，
３７℃ ５％ ＣＯ２中进行体外获能培养９０ｍｉｎ，应用计算
机辅助精液分析（ｃｏｍｐｕｔｅｒａｓｓｉｓｔｅｄｓｐｅｒｍａｎａｌｙｓｉｓ，ＣＡ
ＳＡ）系统分析精子数量、活率及精子的运动情况，包括
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平均路径运动速度（ＶＡＰ）、平均曲线运动速度速率
（ＶＣＬ）、平均直线运动速度（ＶＳＬ）、精子平均头部侧摆
幅值（ＡＬＨ）、精子平均鞭打频率（ＢＣＦ）、运动的直线性
（ＬＩＮ）、运动的摆动性（ＷＯＢ）、运动的前向性（ＳＴＲ）等。
每组重复４次，取平均值比较差异有无统计学意义。
１．４　体外授精能力检测
１．４．１　精卵混合　　取野生型、杂合子和纯合子成年
雄鼠各１只，脱颈法处死后收集附睾精子于ＨＴＦ输卵
管获能培养液（ＡＲＴ１０２０，迪诺易达科技有限公司）
中，３７℃ ５％ ＣＯ２中获能培养９０ｍｉｎ。将已经进行超
排卵的４５只野生雌鼠脱颈法处死，迅速采集卵细胞并
将其移入受精皿矿物油封闭的 ＨＴＦ输卵管非获能培
养液（ＡＲＴ１００６迪诺易达科技有限公司）中。每个受
精皿放１只雌鼠的卵团，使用拉制的Ｐａｓｔｅｕｒ吸管进行
机械吹打使其分散，每个受精皿内含约２０个卵细胞，
每组准备１５个受精皿。将获能精子加入受精皿中，使
精子终密度为 １×１０６／ｍＬ，精卵混合后，放入 ３７℃
５％ ＣＯ２培养箱中培养。其中１２个用于精子与透明带
结合实验。另外３个用于透明带完整卵细胞的授精能
力定性分析。

１．４．２　精子与透明带结合的评价　　精卵混合培养
０．５、１、３、５ｈ时，野生型、杂合子和纯合子各组随机取
出３个培养皿，将各组培养皿中受精卵细胞团在 ＨＴＦ
输卵管非获能培养液（ＡＲＴ１００６迪诺易达科技有限公
司）中洗涤５次，去除过量精子，倒置显微镜（×１００）
下观察计数与透明带结合的精子数量。

１．４．３　透明带完整卵细胞的授精定性分析　　各组
剩下的３个精卵混合培养皿在３７℃ ５％ ＣＯ２中孵育
培养过夜。次日显微镜下统计受精卵数量。有２卵裂
细胞记做授精，单细胞和异形卵记为未授精。

１．４．４　精子与无透明带卵细胞的结合评价　　同
１４１方法将超排卵９只野生型 Ｃ５７ＢＬ／６Ｊ雌鼠脱颈
处死取出卵细胞团，１０μｇ／ｍＬ糜蛋白酶消化并在ＨＴＦ
液中洗涤５次，去除其透明带。卵细胞在 ３７℃ ５％
ＣＯ２下恢复 ３ｈ，１μｍｏｌ／ＬＨｏｅｃｈｓｔｄｙｅ３３３４２预处理
１０ｍｉｎ，在ＨＴＦ液中洗涤６次，将卵细胞移入矿物油覆
盖的５０μＬ／滴培养皿中，１５枚／滴，每组３个培养皿。
每１液滴中加入５μＬ预调整浓度的获能精子，使其终
浓度为 ２．５×１０４／ｍＬ，３７℃ ５％ ＣＯ２培养箱培养
４０ｍｉｎ，洗涤４次，２００×显微镜下观察计数与每一个
卵细胞结合的精子个数，取平均值进行比较。

１．５　交配实验
　　取野生型、杂合子、纯合子雄鼠各 ５只，分别与
３０只野生型 Ｃ５７ＢＬ／６Ｊ成年雌鼠按 １∶２比例合笼交

配。雌鼠每天检栓，检测２～３个发情周期，共１２ｄ。
雌鼠见栓后取出，置于另外的笼标记饲养观察。见栓

１５ｄ时对其中每组各５只小鼠，共计１５只雌鼠进行解
剖，查看胎儿数量并拍照；剩余每组５只雌鼠自然生
仔，记录产仔数量，对比子代成年雄鼠生殖腺有无差

别。如果在检测周期内雌鼠没有见栓，记录未见栓。

各组对应见栓雌鼠，先保证自然出生，剩余见栓小鼠再

安排取胚胎。

１．６　统计学处理
　　采用ＳＰＳＳ１７．０统计软件，正态分布的计量资料以
珋ｘ±ｓ表示，组间均数采用两独立样本ｔ检验，计数资料
组间比较采用χ２检验。Ｐ＜０．０５为差异有统计学意义。

２　结果

２．１　各组睾丸组织及精子中 ＦＳＣＢ蛋白表达的免疫
荧光分析

　　野生型雄鼠睾丸曲细精管近管腔区域的晚期精子
细胞和精子内可见显著的ＦＳＣＢ蛋白绿色荧光染色，呈
花环状；野生型雄鼠精子中可见精子尾部ＦＳＣＢ蛋白的
显著荧光染色。杂合子雄鼠睾丸曲细精管及精子内

ＦＳＣＢ蛋白表达的荧光强度与野生型相比明显减弱；纯
合子雄鼠睾丸曲细精管内及精子中均未见 ＦＳＣＢ蛋白
的阳性荧光染色（图１），表明ｆｓｃｂ基因敲除雄鼠睾丸组
织及精子中出现ＦＳＣＢ蛋白表达缺失，符合预期结果。
２．２　精子计数、运动参数及形态分析
　　野生型、杂合子和纯合子精子在获能培养９０ｍｉｎ
后，各组精子数、精子活动能力和运动参数差异均无统

计学意义（Ｐ＞０．０５，表１）。
２．３　体外授精能力检测
２．３．１　精子与透明带结合的评价　　镜下观察精子
与卵细胞透明带结合个数，各组不同时间点平均结合

个数比较差异无统计学意义（Ｐ＞０．０５，表２）。
２．３．２　透明带完整卵细胞的授精定性分析　　精子
与卵细胞培养到次日，受精卵发育形成合子。镜下观

察各组卵细胞的受精率，野生型为（８１．８１±２．２５）％
（Ｐ＝０．５９８）、杂合子为（８３．４８±４．５５）％（Ｐ＝
０７４２）、纯合子为（８４．６２±３．２６）％（Ｐ＝０．２８６），各组
间比较差异无统计学意义。

２．３．３　精子与无透明带卵细胞的结合评价　　精子
与无透明带卵细胞培养４０ｍｉｎ后，镜下观察各组每个
卵子结合的精子数，野生型为（８．５５±０．３３）个（Ｐ＝
０３２７）、杂合子为（９．２０±０．９４）个（Ｐ＝０．０９８）、纯合
子为（７８２±０．５９）个（Ｐ＝０．１３４），各组间比较均无明
显差异。
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表１　各组精子数、活动能力及运动参数比较（ｎ＝９，珋ｘ±ｓ）

组别 精子浓度（１×１０６／ｍＬ）向前运动精子（％） 非向前运动精子（％） 不动精子（％）
平均曲线运动

速度速率（％）
平均直线运动

速度（％）

Ｃ５７ＢＬ／６Ｊ ９２．３９±１９．２４ １３．１０±４．３５ １６．８８±５．４０ ７０．０２±８．９３ １６．８５±３．０２ ７．４８±１．５５

Ｆｓｃｂ＋／－ ７３．７３±１４．９０ １７．７４±８．６４ ２１．３９±４．４７ ６０．８７±１２．３３ ２２．６９±５．５２ １０．２０±２．５２

Ｆｓｃｂ－／－ ９０．４３±２０．６５ ２１．８７±１０．４６ ３０．６６±１０．７１ ４７．３９±２０．８４ ２５．３３±６．２２ １１．１０±２．５９

组别
平均路径运动

速度（％）
精子平均头部侧摆

幅值（％）
精子平均鞭打

频率（％）
运动的直线性（％） 运动的摆动性（％） 运动的前向性（％）

Ｃ５７ＢＬ／６Ｊ １０．３９±２．０４ ３．７０±１．１０ １０．０１±０．６８ ４３．７５±５．９４ ６３．５９±１．９７ ６７．７９±６．７４

Ｆｓｃｂ＋／－ １３．８１±３．２５ ４．４６±１．１２ ９．２３±０．９２ ４３．４７±６．０５ ６２．８８±４．７１ ６６．２７±５．１５

Ｆｓｃｂ－／－ １４．８９±３．３８ ６．０５±２．５７ ９．０９±０．８６ ４０．４４±３．２１ ６０．３４±２．５２ ６５．５０±４．６７
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白色箭头：蓝色为精子头部核染色；红色箭头：精子鞭毛

图１　雄鼠睾丸组织和精子涂片免疫荧光观察　（ＤＡＰＩ染色 ×４０）

表２　每个卵细胞在不同时相点结合的精子数（ｎ＝２０，珋ｘ±ｓ，个）

组别 ０．５ｈ １ｈ ３ｈ ５ｈ
Ｃ５７ＢＬ／６Ｊ ２．５５±０．５１ ４．５０±０．６６ ５．０８±１．３８ ８．５５±０．３３

Ｆｓｃｂ＋／－ ２．８２±０．３２ ５．３７±０．３４ ４．７３±０．２５ ８．１５±１．３４

Ｆｓｃｂ－／－ １．９５±０．５６ ５．６５±０．３４ ５．６５±０．７７ ７．８２±０．５９

２．４　生育能力分析
　　将基因敲除的成年雄鼠与野生型成年雌鼠合笼，
大部分会在第２天早上见阴道栓。纯合子、杂合子雄
鼠骑跨行为与野生型组表现一致。野生型、杂合子和

纯合子对应雌鼠的受孕率、解剖每胎平均数和每窝平

均自然产仔数比较差异均无统计学意义（Ｐ＞０．０５，
表３）。各组雌鼠怀孕１５ｄ后解剖其胚胎，其胚胎大
小、形态等均无明显差异（图２）。各组成年子代雄鼠
的生殖腺进行观察比较，显示亦无明显差别（图３）。

表３　交配实验各组小鼠生育情况比较（ｎ＝１０）

组别
母鼠受孕率

（％）
每胎平均胚胎数

（只）

每窝平均生仔数

（只）

Ｃ５７ＢＬ／６Ｊ ９０ ７．００±１．４１ ６．００±２．００

Ｆｓｂｃ＋／－ １００ ７．３３±１．５３ ６．７５±１．７１

Ｆｓｃｂ－／－ １００ ７．２０±１．４８ ７．８０±１．３０
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Ａ：野生型Ｃ５７ＢＬ／６Ｊ雄鼠与野生型雌鼠交配获得的胚胎；
Ｂ：杂合子Ｆｓｂｃ＋／－雄鼠与野生雌鼠交配获得的胚胎；Ｃ：纯
合子Ｆｓｃｂ－／－雄鼠与野生型雌鼠交配获得的胚胎

图２　雌鼠怀孕１５ｄ胚胎大体观察
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自然生产的子代野生型（ＷＴ）、杂合子（ＫＯ／ＷＴ）、纯合子
（ＫＯ／ＫＯ）成年雄鼠精囊（黑色箭头）、睾丸（红色箭头）、附
睾（白色箭头）等生殖腺发育均未发现明显差异

图３　自然生产各组成年雄鼠睾丸、附睾及精囊大体观察

３　讨论

　　鼠ｆｓｃｂ基因定位于第１２条染色体的１２Ｃ１区段，
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具有睾丸／精子特异性［３］。免疫荧光及免疫电镜研究

显示ＦＳＣＢ阳性染色首先出现在长精细胞胞浆内，并
随精子的形成向鞭毛迁移并最终定位于精子鞭毛纤维

鞘的纵形柱状体和环状肋板表面［１４］，其定位与

ＡＫＡＰ４的表达极其相似。研究［１５］敲除 ＡＫＡＰ４基因
小鼠发现：Ａｋａｐ４!／!纯合子雄鼠产生的精子数量正
常，但存在纤维鞘形成缺陷，表现为缩短的柱状体和稀

薄的环状肋板，同时精子丧失前向运动表现为不育。

本研究免疫荧光分析，发现野生型雄鼠睾丸曲细精管

近管腔区域的晚期精细胞内可见花环状的免疫荧光，

ＦＳＣＢ蛋白正常表达，与前期研究［１４］结果一致；杂合子

雄鼠睾丸曲细精管中的荧光强度明显低于野生型，表

明杂合子雄鼠睾丸组织内的 ＦＳＣＢ蛋白表达显著降
低；而在ｆｓｃｂ基因敲除的纯合子雄鼠睾丸组织中未见
阳性染色，即ＦＳＣＢ蛋白表达缺失；精子免疫荧光分析
也得到类似结果，表明本研究所获得的 ｆｓｃｂ基因敲除
纯合子雄鼠实现了目的蛋白的表达缺失。

　　通常正常鼠精子经体外获能后，可发生超活化作
用，表现为鞭毛的大幅度摆动，产生不对称的环形或８
字形运动［１６］。本研究检测 ｆｓｃｂ基因敲除雄鼠精子获
能后的活率和运动参数，发现纯合子雄鼠精子各运动

参数与野生型相比均未见明显改变，说明 ｆｓｃｂ基因敲
除对雄鼠精子的超活化作用、精子活率和运动均无明

显影响。

　　本研究利用体外受精实验对精子的授精能力进行
了评价。在体外受精研究中，精子浓度是影响实验结

果的重要因素［１７－１８］。在体内，由于精子需要穿过颗粒

细胞层、透明带才与卵细胞膜融合，不会出现多精受

精［１８］；在体外受精实验中，卵细胞透明带的去除，使大

量精子可直接与卵细胞接触，且极易出现多精受精，所

以只有在相同的适当的精子浓度情况下才准确反映实

验结果。研究［１９－２０］显示，当精子浓度低于１×１０４／ｍＬ
时，精卵结合和融合的比率均极低，不利于观察和比
较，而当精子浓度高于５×１０５／ｍＬ时，多精受精的比
例大大增加，结合的精子数量较多，在镜下准确计数极

为困难。故本研究选用２．５×ｌ０４／ｍＬ精子浓度下进行
精卵结合实验。本研究镜下观察未出现计数困难等不

利情况，精子与透明带结合不同时间点个数差异均无

统计学意义（Ｐ＞０．０５），野生型、杂合子和纯合子受精
率、与无透明带卵细胞结合的平均精子个数各组比较

差异均无统计学意义（Ｐ＞０．０５）。说明敲除ｆｓｃｂ基因
后对雄鼠精子体外受精能力不造成明显影响。

　　本研究进一步对纯合子雄鼠的生育能力进行了观

察，结果显示敲除 ｆｓｃｂ基因后的雄鼠和野生型相比，
有正常的交配能力，对应各组雌鼠怀孕率、雌鼠受孕后

每胎胚胎平均数及每窝自然产仔平均数，组间差异均

无统计学意义（Ｐ＞０．０５）；各组胚胎形态及大小也均
无明显差别；各组子代成年雄鼠生殖腺的解剖观察和

比较也未发现显著差别。表明敲除 ｆｓｃｂ基因后对雄
鼠生育能力不造成明显影响。

　　目前，基因敲除技术是研究基因功能的主流技术
之一，通过靶向敲除目的基因获得基因型改变的动物

模型［２１－２２］，研究目的基因的功能及探索相关疾病的发

病机制。随着生物技术的发展，通过基因敲除小鼠研

究发现很多基因缺失后导致精子功能丧失，引起雄性

小鼠不育。但并不是所有的相关特异性基因敲除后均

会引起精子生成障碍，导致男性不育。如 Ｌｉｕ等［２３］对

Ｚｎｆ２３０基因敲除，未引起精子生成障碍，生育力也未
发现明显异常。我们对 ｆｓｃｂ基因敲除后成年雄鼠精
子活率及运动参数分析、体外受精评价和雄鼠生育能

力检测、子代生殖腺发育情况观察等均未发现明显的

差别。尽管前期研究［３］已经证实ＦＳＣＢ蛋白在精子的
形成后期表达并迁移于精子尾部纤维鞘上，在获能过

程中发生磷酸化作用，并具有钙结合能力，同时该蛋白

能与ＣＡＢＹＲ蛋白结合形成巨分子复合物，但该基因
敲除研究的相关结果提示ＦＳＣＢ在精子中的功能可能
并非不可取代，那么，该蛋白的功能是否可以被纤维鞘

上某些其他蛋白弥补或者替代？ＦＳＣＢ蛋白与ＣＡＢＹＲ
结合的复合物在精子中的生物学功能是怎样的？这些

问题需要我们进行深入探索。
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ｎｕｃｌｅａｓｅｓｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌＰｈｙｓｉｏｌ，２０１５，５６（３）：

３８９－４００．ＤＯＩ：１０．１０９３／ｐｃｐ／ｐｃｕ１７０

［２３］ＬｉｕＹ，ＴａｏＤ，ＬｕＹ，ｅｔａｌ．Ｔａｒｇｅｔｅｄｄｉｓｒｕｐｔｉｏｎｏｆｔｈｅ

ｍｏｕｓｅｔｅｓｔｉｓ－ｅｎｒｉｃｈｅｄｇｅｎｅＺｎｆ２３０ｄｏｅｓｎｏｔａｆｆｅｃｔｓｐｅｒｍａｔ

ｏｇｅｎｅｓｉｓｏｒｆｅｒｔｉｌｉｔｙ［Ｊ］．ＧｅｎｅｔＭｏｌＢｉｏｌ，２０１４，３７（４）：

７０８－７１５．ＤＯＩ：１０．１５９０／Ｓ１４１５－４７５７２０１４００５００００１３
（收稿：２０１５１１１０；修回：２０１５１１２６）

（编辑　龙　亮）
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