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文章亮点： 

1 此问题的已知信息：精原干细胞具有其独特的生物学特性，随着对精原干细胞研究的深入，已广泛应用于

医学、干细胞工程、转基因研究等领域，精原干细胞作为干细胞研究模型已成为 21世纪现代生命科学研究的

热点之一。 

2 文章增加的新信息：根据最近的相关进展，文章对精原干细胞的来源、生物学特性、自我更新和分化的分

子调控、精原干细胞应用的相关研究成果进行了综述，为今后精原干细胞科学研究和临床应用的开展提供了

理论依据。 

3 临床应用的意义：人类不育的原因大部分来自男性，其中尤其以精子发生出现障碍为主，临床上称为精子

产生异常。无精子症和少精子症就是由于精子发生障碍而导致的男性不育，精原干细胞体外培养、遗传修饰

及同种或异种移植的生物学特性将有助于解开精子发生的机制，为男性功能的保存及不育治疗提供新思路，   
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摘要 

背景：精原干细胞具有分化、自我更新和增殖的能力，是可以实现将遗传信息稳定传递给下一代的一类成体

干细胞，在医学、遗传学及动物学方面的应用前景广阔。 

目的：对精原干细胞的来源、生物学特性、自我更新和分化的分子调控、精原干细胞应用的相关研究成果进

行了综述。 

方法：以“spermatogonial stem cell，biological characteristics，self-renewal，differentiation”和“精原干

细胞，生物学特性，自我更新，分化”为检索词，由第一作者检索 1990至 2015年 PubMed和中国知网数据

库，查阅与精原干细胞有关的文献，最终保留 46篇文献进行分析。 

结果与结论：精原干细胞能够进行体外培养、冷冻保存和遗传修饰及同种或异种移植，这些特性将有助于解

开精子发生的机制，为雄性不育症和遗传病的治疗提供新方法，也为青年肿瘤患者因放化疗带来的生殖细胞

损伤带来新的希望。精原干细胞微环境、Plzf、GDNF、SCF/c-Kit 等相关信号通路对精原干细胞自我更新和

分化的调控有重要作用。精原干细胞作为干细胞研究模型，将会使人们进一步了解干细胞的生物学特性，从

而为医学、遗传学及动物科学方面开发奠定基础。 
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Spermatogonial stem cells and their biological characteristics: current situation, 

advances and applications    

 

Luo Yue-ji1, 2, Zeng Jie2, Tang Rui-ling1, Wang Xing-ming1, Fan Li-qing1 (1Research Institute of 

Reproduction and Stem Cell Engineering, Central South University, Changsha 410078, Hunan Province, 

China; 2Department of Basic Medical Sciences, Changsha Medical University, Changsha 410219, Hunan 

Province, China) 

 

Abstract 

BACKGROUND: Spermatogonial stem cells with abilities of differentiation, self renewal and proliferation are a 

kind of adult stem cells that can transfer genetic information into offspring, which have great application prospects 

in medicine, genetics and zoology.  

OBJECTIVE: To review the source, biological characteristics, and application of spermatogonial stem cells as 

well as self-renewal and molecular regulation underlining these differentiations. 

METHODS: PubMed and CNKI databases were searched by the first author using key words of “spermatogonial 

stem cell, biological characteristics, self-renewal, differentiation” in English and in Chinese, respectively, to  
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retrieve relevant articles published from 1990 to 2015. Literatures addressing spermatogonial stem cells were included, 

and 46 articles were chosen for further analysis eventually. 

RESULTS AND CONCLUSION: Spermatogonial stem cells can be cultured in vitro, cryopreserved, and genetically 

modified as well as used for allogeneic or xenogeneic transplantation, all of which contribute to understanding the 

mechanisms of spermatogenesis, thereby providing new means for treatment of male sterile disease and genetic 

diseases and providing new hopes for chemotherapy-induced germ cell damage in young cancer patients. 

Microenvironment and Plzf, GDNF, SCF/c-Kit signaling pathways can play an important role in the regulation of 

spermatogonial stem cell self-renewal and differentiation. As a cell model, spermatogonial stem cells become an 

important tool for the researches on spermatogenesis mechanism, regeneration of spermatogenesis in sterile individuals 

and reproduction of transgenic animals. 

 

Subject headings: Spermatogonia; Spermatozoa; Infertility, Male 
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0  引言  Introduction  

精原干细胞(spermatogonial stem cells, SSCs)是

雄性生殖腺内的一类原始精原细胞，其既能自我更新、

维持自身群体恒定，又能定向分化产生精母细胞
[1]
，位

于睾丸曲细精管靠近基底膜处。随着雄性动物的出生，

原始生殖细胞转化为生殖母细胞，迁移到生精小管基膜

部，并分化为精原干细胞。生精过程是一个高效、有序、

丰产的持续性生理过程，主要依赖于精原干细胞的高度

自我更新及分化潜能
[2]
。1994年Brinster等

[3]
通过生殖细

胞移植实验验证了精原干细胞的存在，并且有其独特的

生物学特性，目前对精原干细胞的研究已广泛应用于医

学、干细胞工程、转基因研究等领域。近年来借助于移

植及各种细胞生物学技术，科学家对精原干细胞在不同

睾丸微环境中的分化和发育状况进行了深入研究，该领

域的热点核心内容是精原干细胞在体内复杂有序的发

育分化过程以及特定微环境对干细胞转分化的影响。根

据最近的相关进展，本文对精原干细胞的来源、生物学

特性、自我更新和分化的分子调控、精原干细胞应用的

相关研究成果进行了综述。 

 

1  资料和方法  Data and methods 

1.1  资料来源   由第一作者通过计算机检索1990至

2015年PubMed和中国知网数据库，英文检索词为

“spermatogonial stem cell，biological characteristics，

self-renewal，differentiation”，中文检索词为“精原干

细胞，生物学特性，自我更新，分化”。  

1.2  入选标准 

纳入标准：①有关精原干细胞来源、生物学特性、

自我更新和分化的文献。②文献内容相关程度高，具有

原创性，且观点明确，论据可靠。 

排除标准：内容陈旧、重复性文章。 

1.3  资料提取与文献质量评价  共检索到128篇文献，阅

读标题与摘要进行筛选，排除与此文无关的文献，最后

共纳入46篇文献。文献类型包括实验研究和综述文献。 

2  结果  Results  

2.1  精原干细胞的起源  哺乳动物原始生殖系细胞起源

于胚胎外胚层，以小鼠为例，在小鼠胚胎11.5 d时，原

始生殖系细胞陆续从尿囊基部沿后肠迁移到双侧生殖

嵴，大约在胚胎13.5 d时原始生殖系细胞停止分裂
[4]
。

在雄性生殖腺嵴，原始生殖系细胞被支持细胞-Sertoli

前体细胞包围，共同形成被称为生精索的实体细胞团，

此时的原始生殖系细胞的形态发生改变，成为精原母细

胞或性原细胞，之后随着发育的进行，精索逐渐形成腔

隙，增殖10 000倍后停止在G0/G1期直到出生；而在雌

性个体发育过程中，原始生殖系细胞经减数分裂后失去

干细胞潜能，成为卵母细胞。与卵母细胞相反，精母细

胞仍然保持并具有干细胞潜能，出生后精原母细胞继续

增殖，在出生后六七天迁移至曲细精管基底膜并发育成

精原干细胞
[5]
。  

2.2  精原干细胞的生物学特性 

2.2.1  精原干细胞的形态学特征及数量  哺乳动物精

原干细胞紧贴曲细精管基膜，与其他成体干细胞一样呈

现圆形或是卵圆形，直径为9-12 μm，细胞核大，核呈

圆形或轻微卵圆形，直径约7 μm，胞质内除核糖体、线

粒体外，其他细胞器均不发达
[6]
。精原干细胞的细胞核

常染色质丰富且均匀，异染色质较少，核仁偏向于核膜

处，数目不定，有的是1个，有的是3-5个；细胞质中的

线粒体呈圆或椭圆状，内有板层状线粒体嵴。精原干细

胞由于胞质分裂不完全，细胞之间以间桥相连，苏木精

-伊红染色后由于核内染色质呈强碱性，染成蓝紫或深

蓝色，胞质呈弱碱性，染成淡蓝色
[7]
。 

根据有关数据的估测，在成年小鼠睾丸中大约有细

胞的总数量是10
8
个，精原干细胞的数量为2×10

4
个，仅

占总数的0.02%-0.03%
[8]
，其余大部分生殖细胞为高度

特化时期的精子细胞、正在进行减数分裂的精母细胞和

有丝分裂的精原细胞
[9]
。所以，精原干细胞的数量少也

是其显著特征之一。 

2.2.2  精原干细胞的发育微环境——龛位(niche)  干
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细胞在机体组织中的居所被称为干细胞巢，也称之为干

细胞龛境(niche)或壁龛，最初是在造血系统中提出，目

前研究发现，睾丸组织中也同样存在于龛境
[10]
。睾丸中

精原干细胞生存发育的龛境是由周围的支持细胞以及

所有控制干细胞增殖与分化的外部信号所构成的微环

境(microenvironment)或分子环境(molecular milieu)。

精原干细胞的生存发育受其自身因素和龛境的双重影

响，例如为了保持自身群体数量恒定而调整增殖更新

速度，大量精原细胞分化以维持器官功能等
[11-13]

。一

旦精原干细胞脱离这样的微环境，其干细胞生物学特

征将不再保持，而是朝着既定方向分化，精原干细胞

移植研究进一步证实了干细胞龛位的存在。精原干细

胞数量以及精原干细胞的微环境为研究组织特异性干

细胞生物学提供了很宝贵的线索，它为治疗一些疾病

提供新途径
[14]
。 

2.2.3  精原干细胞具有分化潜能和迁移能力  精子的

发生是一个组织性极强的复杂过程。原始生殖细胞是

在胚胎发育的外胚层中被鉴定出来的，它是形成动物

配子的前体，随着胚胎发育的进行迁移到生殖腺嵴，

进而转化为精母细胞，在个体出生后精母细胞再发育

(图1)，发育过程存在两步重要的阶段：第一步存在于

单个型(A single，As)精原细胞与对称型(A paired，Apr)

精原细胞之间，单个型精原细胞能自我更新或者分裂

形成由两个通过胞质桥相连的精原细胞，即对称型精

原细胞；第二步存在于排列型(A aligned，Aal)精原细

胞与A1型之间，对称型精原干细胞进一步分裂形成4

个、8个或16个排列型精原细胞。排列型精原细胞不经

过有丝分裂即分化为A1精原细胞，A1精原细胞通过严

格时效控制的连续6次的细胞分裂，分化形成A2精原

细胞、A3精原细胞、A4精原细胞及中间型精原细胞，

最终分化为B型精原细胞。B型精原细胞经过数次分裂

后，体积增大并分化为初级精母细胞，再经过减数分

裂产生圆形精子，最终变形成为成熟的精子，完成生

精过程
[15]
。 

精原干细胞具有一定的迁移能力，成年动物生精上

皮中的精原干细胞受到有害因素影响时会造成生精细

胞损失和退化，例如经过X射线照射或是腹腔注射入烷

化剂二甲磺酸丁二醇二酯等。如果去除有害因素，部分

存活的精原干细胞在生精小管内能重新进行分布和定

居，重新建立起精原干细胞群，启动精子发生
[16]
。除此

之外精原干细胞移植实验也表明了它的迁移能力，移植

的精原干细胞在受体睾丸中能从生精小管管腔迁移到

生精上皮基膜处，随着时间的延长，还能继续扩张其领

地
[5，17-18]

。 

2.3  精原干细胞自我更新和分化的调控 

2.3.1  微环境对精原干细胞的调控  在高等脊椎动物

中，干细胞生存的微环境是体内成体干细胞的集中存储

部位，它是由细胞群落中特定的细胞外基质及周围细胞

所组成，对维护干细胞自我更新、决定干细胞分化命运

至关重要。微环境中存在调控干细胞自我更新和分化的

各类生长和细胞因子，并具有排除已发生分化干细胞的

作用
[19]
。精原干细胞的微环境包括精原干细胞本身及周

边细胞和结构，如支持细胞、管周肌样细胞等细胞以及

附着在胞外基质上的各种生长和细胞因子等
[20]
，因此相

对于其他成体干细胞而言，精原干细胞的微环境较为复

杂。有文献报道，微环境对精原干细胞的调节分为两种

途径：首先是机体其他组织和器官间接调控精原干细胞

的增殖和分化，主要是通过产生一些活性物质进入内分

泌系统运输到睾丸，作用于微环境，被称为外源性调节；

其次，自身微环境中的各类因素通过网络式调控机制直

接或间接作用于精原干细胞的增殖、分化、代谢及功能

活动，被称为内源性调节
[21]
。 

2.3.2  精原干细胞自我更新的调控  精原干细胞通过

增殖和分化最终会发育成为成熟的精子，此过程复杂

有序，要求有一个可以数量恒定且连续分化的细胞群，

所以精原干细胞必须具备不断自我更新和复制的能

力。目前，虽然关于精原干细胞自我更新和维持其数

量恒定的具体机制仍然有待进一步研究，但已有大量

研究表明，许多基因及生长因子参与了这一过程，如

早幼粒细胞白血病锌指蛋白、胶质细胞源神经营养因

子、ERM/Etv等。 

早幼粒细胞白血病锌指蛋白 (the promyelocytic 

leukaemia zinc finger ，Plzf)：早幼粒细胞白血病锌指

蛋白基因是国内生物医学领域中第一个克隆出的新的

人类疾病的基因，在生物大分子相互作用水平和转基因

小鼠模型中证实了其致白血病的作用。早幼粒细胞白血

病锌指蛋白可与特异性DNA序列结合起到转录抑制作

用，属于转录因子，在睾丸中广泛表达于单个型精原细

胞、对称型精原细胞、排列型精原细胞，不仅能维持精

原干细胞的活性
[22]
，在精子发生过程中也起到了重要作

用
[23]
。现已有实验证明早幼粒细胞白血病锌指蛋白对于

精原干细胞的增殖是必需的一类生殖细胞自主性的细

胞因子，与支持细胞介导的信号通路相互作用来完成生

物学功能，如GDNF和SCF通路
[24]
。在对luxoid 突变体

小鼠的研究发现，此类突变小鼠只能产生少量的精子，

出生后随着年龄的增长生殖细胞将会消失
[25]
。2004年

Buaas等
[26]
对luxoid突变体小鼠研究时发现编码早幼粒

细胞白血病锌指蛋白的基因中有一个无义突变，这个突

变是在基因的Zfp145序列上，对Zfp145序列进行靶向断

裂，这样的小鼠随着长大会丢失一部分的精原细胞，支

持细胞不受影响，但生精小管会发生结构的变化，细胞

凋亡增加，这项研究也进一步证实了早幼粒细胞白血病

锌指蛋白基因上的Zfp145 序列对精原干细胞的自我更

新有一定的调控作用
[27]
。 
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胶 质 细 胞 源 神 经 营 养 因 子 (glial cell line- 

derivedneurotrophic factor，GDNF)：胶质细胞源神经

营养因子于1993年由Lin等从大鼠神经胶质细胞系B49

的培养液中首先纯化并命名，目前已在多种神经细胞和

神经相关细胞中发现胶质细胞源神经营养因子表达，并

有靶源性神经营养因子的作用。在小鼠睾丸中，支持细

胞分泌胶质细胞源神经营养因子
[28]
，在支持细胞、分化

的生殖细胞、管周肌样细胞及间质细胞均有胶质细胞源

神经营养因子mRNA表达，调节精原干细胞增殖和分化

的比例。有大量研究表明胶质细胞源神经营养因子对精

原干细胞自我更新的维持起到了非常关键的作用，是体

外培养需添加的细胞因子之一
[29-30]

。胶质细胞源神经营

养因子家族的神经营养因子信号是通过复合受体途径

实现的，胶质细胞源神经营养因子的受体也表达在生殖

细胞里，复合受体由两部分组成，第一部分是糖基化的

磷脂酰肌醇(glycosyl-phosphatidyl inositol，GPI)锚定到

细胞表面的蛋白分子，称为胶质细胞源神经营养因子家

族受体α(GDNF Family Recepter alpha，GFRα)；另一

部分为原癌基因c-ret编码的产物蛋白Ret，它是一种受

体酪氨酸激酶。前者特异性地结合胶质细胞源神经营养

因子家族成员，促使Ret磷酸化，磷酸化的Ret激活其下

游的丝裂原活化蛋白激酶(mitogen-activated protein 

kinase，MAPK)等，导致一系列胞内途径的激活，从而

产生多种生物效应，在精原干细胞中可直接导致有丝分

裂的发生
[31-32]

。 

Tadokoro等
[33]
利用睾丸没有生育能力的小鼠研究

精原干细胞自我更新机制，发现在未分化的精原细胞有

GFRa1 mRNA的表达，且GFRa1的剂量调控胶质细胞

源神经营养因子的信号转导，从而对单个型精原细胞增

殖和分化起着双向调节作用：高剂量时诱导其自我增殖、

低剂量时诱导其分化，同时还发现胶质细胞源神经营养

因子浓度的主要调控因素为卵泡刺激素。Meng等
[34]
研究

表明，未分化精原细胞的增殖受胶质细胞源神经营养因

子调节，无胶质细胞源神经营养因子等位基因的靶基因

小鼠没有精原干细胞，而过度表达胶质细胞源神经营养

因子的小鼠存在大量精原干细胞，且可能引起非转移性

睾丸瘤。刘欢欢等
[35]
研究中发现胶质细胞源神经营养因

子通过与精原干细胞膜上受体GFRα1结合形成

GDNF-GFRα1复合物，并活化RET，最后激活MAPK、

SFK和PI3K-AKT信号通路并达到调控精原干细胞自我

更新和分化的目的。由此看来胶质细胞源神经营养因子

是影响精原干细胞进行自我更新的重要生长因子。 

Etv5/ERM对精原干细胞的调控：Ets转录因子家族

一共有30多个成员，具有调节细胞增殖、分化、凋亡等

作用
[21]
。Etv5/ERM在精原干细胞的自我更新发生中起重

要的调节作用。转录因子Ets家族的一个重要成员是转录

因子Ets差异基因5(Ets variant 5，Etv5)，Etv5基因靶向

敲除后小鼠模型的精原干细胞在第一次精子发生后会逐

渐减少，最终会导致无精症和唯支持细胞综合征
[36-37]
。

所以，Etv5 被认为维持精子的持续发生以及在精原干

细胞的更新、分化中起着重要作用。 

ERM是Ets亚家族中的一员，包括ER81和PEA3。

有研究表明，小鼠ERM的缺失将导致睾丸和身体发育的

异常，ERM功能缺失小鼠在出生4周后表现出正常精子

的发生过程，但其精原干细胞会随着时间的推移逐渐减

少并最终消失；此外，其附睾中仍会存在活动的精子，

但已丧失受精能力，对这类小鼠的基因进行分析表明，

精原细胞特定表达的基因如Stra8、Dazl及Plzf等表达量

会明显减少
[38]
。 

另外，TATA 盒结合蛋白相关因子(Tafs)、集落刺激

因子1(CSF1)等都是精原干细胞自我更新的调节蛋白及

生长因子。 

2.3.3  精原干细胞分化的调控  精原干细胞经历了3个

关键分化点，第一个是从单个型到对称型精原细胞，此

分化点之后所形成的细胞均由细胞间桥相连，这是精子

形成的第一步，也是分化的开端；第二个关键点是从排

列型到A1精原细胞的转变，排列型精原干细胞分裂形成

A1精原干细胞的过程是不可逆的，紧接着会进行6次分

裂注定导致这些细胞不可避免的走向减数分裂；第三个

关键点是从A1向B型精原细胞的转化，此时精原细胞的

增殖表现出高度同步化。以下几个因素调控了精原干细

胞分化的机制，例如SCF/c-Kit系统、维生素等。 

干细胞因子(stem cell factor，SCF)及受体c-Kit：在

以上众多分子中，SCF/c-Kit研究较多。干细胞因子是一

种作用广泛的多肽生长因子，它是受体原癌基因蛋白质

(c-kit)的配体，两者可发生特异性的结合而诱导受体的

图 1  精原干细胞的分化模式
[5]
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磷酸化从而对生殖细胞增殖、分化及原始生殖细胞迁

徙、存活等有重要的调控作用。还有资料表明, 在原始

生殖细胞和其他阶段生殖细胞发育过程中SCF/c-Kit系

统也起到了重要的调控作用
[39]
。SCF/c-Kit系统在生精细

胞的发育过程中可维持分化A型精原细胞状态，而对未

分化A型精原细胞没有影响。体内实验已证实动物出生

后不久，睾丸中支持细胞就会生成较多的干细胞因子，

干细胞因子与A型精原细胞表达的c-Kit酪氨酸激酶受体

发生特异性的结合，维持干细胞状态和影响A型精原细

胞分化
[40]
。在体外，经X射线照射后，干细胞因子可刺

激残留的A型精原干细胞的存活和分化。在精原细胞培

养中，干细胞因子诱导DNA复制，注入抗c-kit抗体后会

阻断精原细胞的增殖，生精过程开始阶段受阻，在分化

型A1-A2精原细胞DNA合成受抑制和雄性不育时，减数

分裂开始时c-kit表达终止
[41]
。 

维生素：正常精子的发生过程中脂溶性维生素A、E

和水溶性维生素C都发挥了至关重要的作用。维生素A

的活性形式之一视黄酸是促进单个型精原干细胞自我

更新和分化的细胞因子，大鼠维生素A缺乏将导致其生

殖细胞分化的终止
[21]
。在维生素A缺乏症动物模型中，

大量A型精原干细胞退化
[42]
。维生素C和E则是精原干细

胞的存活因子，培养基中添加维生素C和E虽不刺激精

原干细胞增殖，但可维持其存活
[43]
，在精子的发生过程

中维生素C和E是抗氧化剂，可清除体内的超氧自由基，

提高的精子活力，保护精子免受伤害。 

2.4  精原干细胞的应用   

2.4.1  男性功能的保存及不育的治疗  每年有很多年

轻癌症患者在接受放化疗时会破坏内源性精子的发生，

从而可能会导致永久或长时间的不育，针对这种情况，

可在治疗前低温储存精原干细胞，待患者治愈后将低温

贮藏的精原干细胞复苏移植回体内，开始精子发生及恢

复生育能力
[44]
。目前关于精原干细胞分离纯化和体外培

养技术正在不断的进步和完善，获得临床应用也正在不

断的努力中。 

人类不育的原因大部分来自男性，其中尤其以精子

发生出现障碍为主，临床上称为精子产生异常。无精子

症和少精子症就是由于精子发生障碍而导致的男性不

育，但这些患者睾丸中精原干细胞浓度通常较高，当有

少量的精子或处于单倍体时期生殖细胞时，可以采用

体外受精、胞质内精子注射、胚胎移植等辅助生殖技

术进行治疗。解放军北京军区总医院生殖医学中心张

水文等
[45]
介绍非梗阻性无精子症的诊疗大都采用精子

库提供的精子而满足当父亲的愿望。精原干细胞是哺乳

动物成体睾丸生精上皮内惟一可复制的多潜能二倍体

细胞，它能在体外分离、纯化、培养、冻存及同体或异

体移植。近年来，随着精原干细胞移植技术的发展，将

为这一难题探索出一种新的治疗方法。 

2.4.2  转基因动物  目前转基因动物的研究在医学和

农业等领域有着广泛的应用前景。这项技术涉及到细胞

工程、组织胚胎工程及基因工程，是现代生物技术的一

项重要实验手段。精原干细胞在转基因动物上的研究机

制是将外源基因转染体外培养的精原干细胞，使之整合

在细胞染色体上，传代培养后再移植回受体动物睾丸，

该雄性动物产生的精子就有可能携带外源基因的信息，

由精子受精获得的子代动物就可以携带外源基因
[46]
。从

原理上讲，这项技术有着比转染和筛选胚胎干细胞更为

简便的优点，所以备受人们的关注。 

2.4.3  其他  除了上述应用，精原干细胞移植技术为精

子的发生提供了新的方法和手段，解决了一些问题，已

成为研究生殖细胞和精子发生机制的有力工具。体外培

养精原干细胞及遗传信息的体外操作可修正生殖细胞

的遗传缺陷，再进一步培养增殖，回植到受体睾丸或者

在体外通过诱导将精原干细胞增殖分化为精子，通过人

工受精矫正家族性遗传疾病，为遗传病的治疗提供新途

径。 

 

3  总结  Conclusion  

精原干细胞是21世纪现代生命科学研究的热点之

一。精原干细胞体外培养、遗传修饰及同种或异种移植

的生物学特性将有助于解开精子发生的机制，为男性功

能的保存及不育治疗提供新思路，也能为转基因动物和

保护珍稀濒危动物物种等领域开辟广阔的前景。精原干

细胞作为干细胞研究模型，将会使人们进一步了解干细

胞的生物学特性，从而在医学、遗传学及动物科学方面

发挥重要作用。  
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