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摘要  肿瘤坏死因子相关的凋亡诱导配体(TRAIL)能选择性诱导多种肿瘤细胞凋亡而对正常细胞无毒
性. 以衣藻叶绿体基因组的 clpP-trnL-petB-chlL-rpl23-rpl2 为同源重组片段, 壮观霉素抗性基因为选择
标记, 构建了编码TRAIL胞外区可溶性片段(sTRAIL)的 cDNA衣藻叶绿体表达载体 p64TRAIL, 通过基
因枪将其导入衣藻叶绿体中, 经壮观霉素抗性筛选, 获得了 3个抗性衣藻转化子. 转化子经过抗性继代
筛选后, 经 PCR, Southern blot检测分析及暗培养, 证实 sTRAIL编码区 DNA已整合到衣藻叶绿体基因
组中, Western blot检测分析表明, sTRAIL编码区在衣藻叶绿体中获得了表达. Western blot影像摄录分
析表明, 表达的 sTRAIL 蛋白占衣藻细胞可溶性总蛋白的 0.43%~0.67%. 实验结果证明, 用衣藻叶绿体
作为生物反应器生产医药蛋白是可行的.  
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用植物作为生物反应器生产医药蛋白已成为生

物技术研究的新领域[1]. 在植物中表达医药蛋白具有
遗传操作简单、生产成本低、无动物病毒和细菌毒素

污染等优点[1]. 近几年发展起来的植物叶绿体转化技
术可使外源基因定向导入叶绿体基因组中并实现表

达[2]. 叶绿体遗传转化与传统的核转化相比具有许多
优点, 如高效表达外源基因、通过同源重组定点整合
方式导入外源基因从而消除了位置效应及基因沉默、

能同时进行多基因表达、母系遗传方式可防止外源基

因通过花粉扩散等[2]. 因此, 叶绿体遗传转化愈来愈
受到人们的重视 . 利用叶绿体表达系统生产医药蛋
白也取得了令人鼓舞的成果. 目前已有霍乱毒素B亚
基疫苗[3]、人生长激素[4]、人血清白蛋白[5]及抗菌肽[6]

等多种医用蛋白在烟草叶绿体中得到了成功表达 . 
最近 , 衣藻叶绿体遗传转化的研究也取得了较大进
展 . 壮观霉素抗性蛋白 (aadA)[7]、β-葡萄糖苷酸酶
(GUS)[8]和绿色荧光蛋白(GFP)[9]在衣藻叶绿体中的

成功表达 , 证明在衣藻叶绿体中表达外源蛋白是可
行的. 2003 年, Mayfield等人[10]实现了疱疹病毒单克

隆抗体大单链(HSV8-lsc)蛋白在衣藻叶绿体中的表达. 
衣藻是单细胞植物, 素有“绿色酵母(green yeast)”之
称, 其含有一个单一约占整个细胞体积的 40%的大
型杯状叶绿体, 且与质膜紧贴, 使外源基因的转化和
转化后的同质化过程较为容易[11]. 因此, 衣藻叶绿体
成为表达外源蛋白质的理想材料.  

肿瘤坏死因子相关的凋亡诱导配体 (tumor ne-
crosis factor-related apoptosis inducing ligand, TRAIL), 
亦称Apo-2L, 是新发现的又一肿瘤坏死因子超家族
成员. 人TRAIL分子为 281 个氨基酸, 属于Ⅱ型膜蛋
白, 其N末端的 15~40 氨基酸为疏水区域, 形成跨膜
结构, C末端 114~281 氨基酸位于胞外, 负责与相应
受体结合, 介导信号转导入细胞内, 引起细胞凋亡, 
在人体多种组织和细胞中广泛表达[12~14]. TRAIL一个
最重要的生物学特点是其选择性细胞毒作用 , 即
TRAIL仅诱导肿瘤细胞、转化细胞或病毒感染细胞凋
亡 , 而不能诱导正常细胞凋亡 [14]. 这一特点显示 , 
TRAIL是一种新的抗肿瘤药物 , 在肿瘤治疗中有着
潜在的广泛应用前景 . 经金属蛋白酶切下的TRAIL
胞外区C末端 114~281 氨基酸, 可形成同源三聚体结
构, 为可溶性蛋白, 具有完整的膜结合型TRAIL的生
物学活性, 也能特异性地与TRAIL的天然受体结合, 
并激活信号传导途径, 诱导肿瘤细胞凋亡[13,14].  

本研究将编码 TRAIL 胞外区可溶性多肽

(sTRAIL, 114~281位氨基酸)的DNA通过基因枪转化
将其导入衣藻叶绿体中 , 得到了稳定遗传的转化衣
藻, 并获得了 sTRAIL蛋白的有效表达.  

1  材料与方法 
(ⅰ ) 实验材料 .  野生型衣藻 (Chlamydomonas 

reinhardtii 137CC)由 Harris 博士 (Duke University, 
Durham)赠送. 大肠杆菌(E. coli)菌株 DH5α为本室保
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存. 含有编码 TRAIL 蛋白胞外区第 114~281 位氨基
酸的 0.53 kb cDNA片段的质粒 pTRAIL(114-281) 由
中国协和医科大学基础医学院郑德先教授提供 . 质
粒 patpX由英国 John Innes Center固氮实验室程奇博
士惠赠, 其克隆有衣藻叶绿体 atpA基因 5′端启动子、
rbcL 基因 3′端终止子和一组多克隆位点. 质粒 p64D
由本室构建并保存, 含衣藻叶绿体特异表达的 aadA 
表达盒及同源片段 clpP-trnL-petB-chlL-rpl23-rpl2, 其
中缺失 chlL结构基因约 1.0 kb, 并在 chlL5′和 chlL3′
之间引入多克隆位点 EcoRⅤ, BamHⅠ, SacⅠ, AvrⅡ
及 BsmⅠ.  

(ⅱ) 分子生物学试剂 .  各种限制性内切酶、
Klenow酶、T4 DNA连接酶、Mung bean核酸酶和随
机引物标记试剂盒等购自 Promega 公司 , LA Taq 
DNA聚合酶购自 TaKaRa生物(大连)有限公司, DNA
回收试剂盒 NucleoTrap 为 ClonTech 公司产品, PCR
引物合成和 DNA测序由上海生工生物工程有限公司
完成, 羊抗 TRAIL 多克隆抗体和碱性磷酸酶标记的
兔抗羊 IgG抗体均购于 Santa Cruz生物技术公司.  

(ⅲ) 衣藻叶绿体的转化及转基因衣藻的筛选 .  
野生型衣藻培养在 Tris-acetate-phosphate (TAP)液体
培养基中, 20~25℃, 160 r/min, 光周期 12 h/12 h, 培
养方法参见文献[15]. 取 1.5 mL生长至对数后期(约 7 
d)的衣藻于离心管中离心(5000 r/min, 20℃, 5 min), 
去上清, 留 200 μL, 重新悬浮衣藻细胞, 涂于TAP固
体平板上, 3000 Lx的光照条件下培养 2~3 d, 挖出均
匀地长有一层衣藻的直径为 2~3 cm的培养基块进行
轰击转化 . 采用美国BioRad公司ModelPDS1000/He 
Biolistic particle delivery system转化衣藻叶绿体. 参
数为: 真空度 9.48192×104 Pa, 轰击距离 9 cm, 氦气
压力 7.584236×106 Pa, 金粉颗粒直径 1.0 μm.  

用包裹有构建好的质粒 p64TRAIL 的金粉子弹
轰击受体衣藻细胞, 在光下经过 25℃, 8 h 过渡培养
后, 将衣藻用 TAP液体培养基冲洗下来, 涂布于 TAP
固体抗性选择培养基上 (含壮观霉素 100 μg/mL),   
25℃, 3000 Lx的连续光照条件下培养, 约 10 d, 挑取
单藻落, 于 50 mL 液体选择培养基(含壮观霉素 100 
μg/mL)中培养. 7 d后将 TAP液体选择培养基中培养
的衣藻, 重新涂布于固体抗性选择培养基上培养, 如
此重复多轮, 进行继代培养, 以提高外源基因在叶绿
体基因组中的同质化程度.  

(ⅳ) 叶绿体转基因衣藻sTRAIL编码区DNA的

PCR检测 .  以参照文献[16]提取的衣藻DNA为PCR
扩增的模板, 以sTRAIL编码区DNA的一对特异引物
P1(5′-TCACCATGGTGAGAGAAAGAGG-3′) 和 P2 
(5′-TTAGCCAACTAAAAAGGCCCCG-3′)对具有壮
观霉素抗性的衣藻进行PCR检测, 筛选转基因衣藻, 
同时以野生型衣藻为阴性对照, 质粒pTRAIL (114~ 
281)为阳性对照. PCR反应程序为: 94℃, 1 min, 55℃, 
1 min, 72℃, 1min, 30个循环.  

(ⅴ) 叶绿体转基因衣藻的同质化程度及 PCR- 
Southern blot 分析.  为了检验外源基因是否定点整
合入衣藻叶绿体基因组中及外源基因在衣藻叶绿体

基因组中的同质化程度 , 本研究设计了分别互补于
衣藻叶绿体基因组整合位点两侧DNA的一对引物 P3 
(5′-GGTTTGCCGAACAATGT TTTTATTCCTG-3′)和 
P4(5′-AGAGGAAAGTATTTAAAGCTGCTTATTC-3′), 
以转基因衣藻 DNA为模板, 用 LA Taq DNA聚合酶
进行 PCR扩增. 采用的 PCR 反应程序为: 95℃预变
性 5 min; 94℃, 1 min, 52℃, 2 min, 72℃, 4 min, 32个
循环; 72℃延伸 5 min. 上述鉴定同质化程度的 PCR
产物, 经 0.9%的凝胶电泳, 采用 Bio-Rad Model 785 
Vacuum blotter 系统转膜, 然后与用随机引物法标记
的 0.53 kb sTRAIL编码区 DNA探针杂交.  

(ⅵ ) 衣藻总蛋白的提取及Western blot 分析 .  
衣藻总蛋白提取参照文献[9]的方法. 取 10 mL生长
期为对数后期的衣藻培养液, 离心收集衣藻; 衣藻沉
淀用 200 μL 蛋白提取缓冲液(750 mmol/L Tris-HCl 
(pH 8.0), 15%蔗糖 , 100 mmol/L β-巯基乙醇 , 1 
mmol/L PMSF)悬浮; 4℃, 13000×g离心 20 min, 上清
液用于Western blot 分析. 用Bradford法测定上清液
中可溶性蛋白质浓度. 取 10 μg可溶性蛋白质样品, 
煮沸 5 min, 用 12%的SDS-PAGE电泳分离, 然后用
BioRad半干电泳转移仪将蛋白转移至甲醇预处理的
PVDF膜上. 电转好后的样品膜于含有 5%脱脂奶粉
的TBST (10 mmol/L Tris-HCl (pH 8.0), 150 mmol/L 
NaCl, 0.05% Tween-20)中室温封闭 1 h后, 将膜于
TBST稀释的羊抗 TRAIL多克隆抗体 (Santa Cruz 
Biothchnology, 1:500)溶液中 4℃反应过夜, 用TBST
洗膜 3 次. 将膜于TBST稀释的碱性磷酸酶标记的兔
抗羊IgG抗体(Santa Cruz Biothchnology,1:2000)溶液
中室温轻摇 1~2 h. 最后用ECL Western Blotting检测
试剂盒(Amersham Biosciences)进行信号检测 . 参照
文献 [17], 用 Image Master VDS影像摄录分析仪
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(Phamacia Biotech)对Western blot进行定量分析.  7~10 d 后平板上出现绿色的单藻落, 而空载金粉轰
击的野生型衣藻细胞, 在 TAP 固体抗性选择培养基
(含壮观霉素 100 μg/mL)上则完全白化死亡. 本实验
共轰击 10枪, 得到 6个抗性单藻落. 这些绿色单藻落
能在二次继代筛选的抗性选择培养基中正常生长 , 
这初步表明 sTRAIL编码区和 aadA 基因可能通过同
源重组整合到衣藻叶绿体基因组中.  

(ⅶ) 叶绿体转基因衣藻的表型分析.  将转基因
衣藻和野生型衣藻分别涂于 TAP 固体培养基平板上, 
用锡箔纸包好, 置于 25℃培养箱内, 10 d后观察表型
变化.  

2 结果与分析 

2.1 衣藻叶绿体表达载体的构建 为了证明具有壮观霉素抗性的绿色藻落叶绿体

基因组中含有外源 sTRAIL编码区, 以壮观霉素抗性
衣藻 DNA为模板, 用 sTRAIL编码区 DNA的一对特
异引物 P1 和 P2 对其进行 PCR 扩增检测, 同时以质
粒 p64TRAIL为阳性对照. PCR结果表明, 有 3个壮
观霉素抗性衣藻能扩增出 0.53 kb的 DNA片段, 大小
基本和阳性对照一致 , 而其他的抗性衣藻和野生型
衣藻, 则没有扩增出相应的片段, 结果如图 2所示. 

构建过程如图 1. 将质粒 patpX用NcoⅠ酶切, 用
Mung bean 核酸酶削平该位点以去除起始密码子 ATG, 
连接后得到质粒 patpY; 将质粒 pTRAIL (114~281)用
BamHⅠ和HindⅢ双酶切, 切出含有编码 TRAIL胞外
区可溶性片段(sTRAIL)的 DNA 部分即 sTRAIL 编码
区, 然后用 Klenow 大片段酶补平 HindⅢ位点. 电泳
纯化并回收 0.53 kb 的 DNA 片段, 将其克隆于质粒
patpY的 BamHⅠ和 XbaⅠ(补平)位点之间, 使 sTRA- 
IL 编码区置于衣藻叶绿体基因特异启动子 atpA5′和
终止子 rbcL3′调控之下, 得到质粒 patpY- TRAIL; 再
用 EcoRⅤ和 NotⅠ双酶切, 并补平 NotⅠ位点, 回收
含有 sTRAIL 编码区表达盒的 1.2 kb DNA片段, 将
其克隆入含有 aadA 表达盒和同源重组片段 clpP- 
trnL-petB-chlL-rpl23-rpl2 的 p64D 质粒 EcoRⅤ位点, 
构建成编码人 TRAIL 胞外区可溶性片段(sTRAIL)的
cDNA衣藻叶绿体表达载体 p64TRAIL. 

2.3  转基因衣藻同质化程度的 PCR扩增分析 

尽管衣藻细胞内只含有一个叶绿体 , 但是这个
叶绿体却含有 80~100 个叶绿体基因组拷贝, 因此同
时转化这么多基因组是不可能的 . 在叶绿体转化的
初期, 只有少数叶绿体基因组拷贝整合了外源DNA,
所以最初的叶绿体转化细胞是一种异质体 (hetero- 
plasmic), 含有野生型和转化型两种叶绿体基因组拷
贝 , 因此需要对转化后的衣藻进行多轮壮观霉素继
代筛选 , 以进一步提高转化叶绿体基因组的同质化
程度[18].  2.2  抗性转基因衣藻的获得及 PCR分析 

用包裹有质粒 p64TRAIL 的金粉子弹轰击野生
型衣藻受体细胞, 过渡培养后, 将衣藻用 TAP液体培
养基冲洗下来, 涂布于 TAP 固体抗性选择培养基上
(含壮观霉素 100 mg/L). 在连续光照条件下培养 , 

对上述 3 个衣藻转化子经过 6 轮(在含有壮观霉
素的 TAP液体和固体培养基上各继代一次为一轮)继
代抗性培养. 为了检验 sTRAIL编码区是否定点整合
入衣藻叶绿体基因组同源位点(chlL基因内)及其在叶  

 
 

图 1  衣藻叶绿体转化质粒 p64TRAIL构建示意图 
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图 2  叶绿体转基因衣藻 sTRAIL编码区 DNA的 PCR分析 
M, DNA分子量标准(Promega); 1, 野生型衣藻; 2, 阳性对照; 3~4, 叶

绿体转基因衣藻 

 
绿体基因组中的同质化程度, 以转 sTRAIL编码区衣
藻和野生型衣藻 DNA 为模板, 以分别互补于衣藻叶
绿体基因组基因 chlL5′下游、chlL3′上游的一对引物
P3 和 P4 为引物, 进行 PCR 产物扩增分析(图 3(a)和
(b)). 当以野生型衣藻 DNA为模板, 用上述同源片段
引物进行 PCR扩增时, 应扩增出一条 1.0 kb的条带. 
完全同质化的叶绿体转 sTRAIL编码区衣藻, 应只扩
增出一条 3.6 kb的 DNA 条带. 扩增结果如图 3(c)显
示, 转 sTRAIL编码区衣藻经过 6轮壮观霉素筛选后, 
PCR扩增产物中已没有 1.0 kb的条带, 3.6 kb的条带
非常清晰, 而野生型衣藻则仅扩增出 1.0 kb 的条带, 
说明经过 6 轮抗性继代培养的衣藻叶绿体转化子中, 
转基因叶绿体基因组拷贝已完全取代了野生型叶绿

体基因组, 衣藻叶绿体转化子已达到完全同质化. 

2.4  叶绿体转 sTRAIL编码区衣藻的 PCR-Southern 
blot检测 

为了进一步确定外源 sTRAIL 编码区 DNA 整合
到衣藻叶绿体基因组中, 本研究以 0.53 kb sTRAIL编
码区 DNA为探针, 与上述鉴定同质化程度的 PCR产
物进行杂交,同时以 0.53 kb sTRAIL编码区为阳性对
照(图 4). Southern blot分析结果表明, 衣藻叶绿体转
化子均能杂交出一条 3.6 kb的条带, 而野生型衣藻没
有出现杂交条带, 证明了 PCR 扩增出的 3.6 kb 条带
含有外源目的 sTRAIL编码区片段, 同时也证明了外
源 sTRAIL编码区确实整合到衣藻叶绿体基因组中. 

 
 
图 3  叶绿体转 sTRAIL编码区衣藻的同质化程度 PCR分析 
(a) 野生型衣藻叶绿体基因组同源位点结构示意图; (b) 转 sTRAIL编
码区衣藻叶绿体同源位点结构示意图; (c) PCR 产物电泳分析 . M, 

DNA分子量标准(Promega); 1, 野生型衣藻; 2~4, 衣藻叶绿体转化子 

 
 
图 4  以 sTRAIL编码区为探针的 PCR-Southern杂交 

1, 阳性对照, 0.53 kb sTRAIL编码区片段; 2, 野生型衣藻; 3~5, 衣藻
叶绿体转化子 

2.5  转 sTRAIL编码区衣藻的表型分析 

野生型衣藻与其他一些植物不同 , 能在黑暗中 

www.scichina.com  1403 



 
 
 
 
 
 
 

  第 51 卷 第 12 期  2006 年 6 月  论 文 

成光非依赖性叶绿素(light-independent chlorophyll)而
呈现绿色 , 这是因为野生型衣藻能在黑暗条件下产
生光非依赖性的原叶绿素酸酯还原酶(light-indepen- 
dent protochlorophyllide reductase), 它由 chlL, chlN, 
chlB三种基因编码, 这些基因的产物是黑暗条件下叶
绿素生物合成所必需的, 其中任一基因的缺失, 将导
致衣藻在黑暗中生长时呈现黄绿色 [19,20]. 本研究所
构建的衣藻叶绿体转化载体中的sTRAIL编码区和
aadA基因 , 通过同源重组取代了野生型衣藻chlL结
构基因约 1.0 kb的片段, 使之不能在黑暗中合成光非
依赖性叶绿素而呈现黄绿色.  

将野生型衣藻和转 sTRAIL 编码区衣藻在 TAP
固体培养基上划线暗培养 10 d后, 显示出转 sTRAIL
编码区衣藻为黄绿色, 而野生型藻为绿色, 说明转基
因衣藻的叶绿体 chlL结构基因的 1.0 kb DNA片段已
被外源基因所取代(图 5(a)和(b)).  
 

 
 

图 5  暗培养转 sTRAIL编码区衣藻表型分析 
(a) 叶绿体转 sTRAIL编码区衣藻; (b) 野生型衣藻 

 
2.6  Western blot分析 

为了证明 sTRAIL编码区在衣藻叶绿体中获得了
表达, 提取叶绿体转基因衣藻总蛋白, 用羊抗 TRAIL
多克隆抗体(Santa Cruz)和碱性磷酸酶标记的兔抗羊
IgG抗体(Santa Cruz)进行免疫印迹. 在 3个转基因衣
藻中都检测到了与正对照标准 sTRAIL蛋白电泳迁移
率相同的特异蛋白条带, 表明 sTRAIL 编码区表达产
物的分子量大小与标准 TRAIL 蛋白的分子量相同, 
约为 18.5 kD, 而在野生型衣藻的相应位置没有出现
任何可见条带(图 6), 说明 sTRAIL蛋白在转 sTRAIL
编码区衣藻的叶绿体中得到了表达 . 用 Phamacia 
Biotech公司的 Image Master VDS影像摄录分析仪对
Western blot进行定量分析, 结果显示, sTRAIL编码
区的表达产物占衣藻细胞可溶性蛋白的 0.43%~ 

0.67% (1 mg 衣藻细胞可溶性蛋白约含 4.3~6.7 μg 人
sTRAIL蛋白).  
 

 
 
图 6  叶绿体转 sTRAIL编码区衣藻的 Western检测 

1, 正对照, 标准 sTRAIL蛋白; 2, 负对照, 野生型衣藻; 3~5, 叶绿体
转 sTRAIL编码区衣藻 

3  讨论 
用衣藻作为生物反应器表达医药蛋白具有以下

优点: (ⅰ) 生长速度快, 繁殖周期短; (ⅱ)其叶绿体
和核基因组都可以稳定遗传转化 , 为在衣藻中表达
多种外源蛋白质提供了可能性; (ⅲ) 大多数衣藻基
因启动子受光和营养因子的调控 , 有利于外源基因
表达的调控; (ⅳ) 能进行光能自养和光能异养, 可以
在黑暗条件下以乙酸盐为惟一的碳源生长; (ⅴ) 易
进行规模化生产, 且生产成本低. 这些优点使衣藻可
能成为高效表达医药蛋白的理想场所和有效途径
[10,21].  

目前的研究表明 , 人TRAIL蛋白的可溶性部分
具有与TRAIL相近的诱导多种肿瘤细胞调亡的功效, 
在抗肿瘤药物的开发方面具有较好的应用前景 [14]. 
因此本文首次报道了该部分可溶性TRAIL蛋白 , 即
sTRAIL在衣藻叶绿体中的表达研究结果. 通过构建
含有sTRAIL编码区的衣藻叶绿体转化载体(图 1), 进
行有效的衣藻叶绿体转化、抗性筛选、PCR检测(图
2)和同质化分析(图 3 和 4), 证明sTRAIL编码区已整
合进衣藻叶绿体基因组中, 并能稳定遗传, 同时导致
衣藻在暗培养条件下不能有效合成叶绿素 , 产生黄
绿色的藻落表型(图 5). Western blot分析结果表明, 
sTRAIL蛋白在转sTRAIL编码区的转化衣藻细胞中
得到了成功表达(图 6), 其表达量占衣藻细胞可溶性
总蛋白的 0.43%~0.67%. 这是继疱疹病毒单克隆抗体
大单链(HSV8-lsc)蛋白之后在衣藻叶绿体中表达的又
一种重要医药蛋白质 , 无疑是此研究领域中的一个
重要进展.  

据报道 , 在衣藻叶绿体中表达的外源蛋白的表
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达水平都很低 [21,22]. 在衣藻叶绿体中表达外源蛋白
质的早期研究主要是报告基因和抗性基因的表达. β-
葡萄糖苷酸酶(GUS)[8]和海肾荧光素蛋白酶(Renilla 
luciferase)[23]报告蛋白在衣藻叶绿体中的表达水平在

高的内源蛋白背景下几乎检测不到 ; 根据衣藻叶绿
体基因组密码子的偏爱性修饰合成的绿色荧光蛋白

基因 gfp (GFP)[9]和疱疹病毒单克隆抗体大单链

(HSV8-lsc)蛋白基因 [10]在衣藻叶绿体中的表达量都

仅占衣藻细胞可溶性总蛋白的 0.5%. 衣藻叶绿体基
因组的AT含量高达 66.3%, 其密码子第三位核苷酸
80%为A或T. Mayfield等人[21,22]认为, 衣藻叶绿体基
因组密码子的偏爱性可能是导致外源基因在衣藻叶

绿体中表达量低的原因之一. 也有学者认为, 选择合
适的强启动子和终止调节序列也是影响外源基因在

衣藻叶绿体中表达量高低的关键因素 [21,22]. 本研究
选用衣藻叶绿体基因来源的特异启动子 5′atpA 和终
止调节序列 3′rbcL 调控sTRAIL编码区正确的转录和
翻译, 保证了外源基因的有效表达. 因此, 对sTRAIL
编码区进行衣藻叶绿体密码子偏爱性的改造, 以及研
究外源蛋白在叶绿体中的积累机制可能是将来进一

步研究的重点.  
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