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　　关键词：高山松；ｍｉＲ１７１；靶基因；荧光定量ＰＣＲ
　　中图分类号：Ｓ７１８．４６　　文献标志码：Ａ　　文章编号：１００２－１３０２（２０２１）０７－００６２－０５

收稿日期：２０２０－０８－０５

基金项目：国家自然科学基金（编号：３１５００４９９）；河南省高校科技创

新人才项目（编号：１６ＨＡＳＴＩＴ０１９）。

作者简介：张雪如（１９９６—），女，河南洛阳人，硕士研究生，主要从事

植物发育生物学方面的研究。Ｅ－ｍａｉｌ：１３６５６５５２９７＠ｑｑ．ｃｏｍ。

通信作者：邱宗波，博士，教授，主要从事植物分子生物学方面的研

究。Ｅ－ｍａｉｌ：ｑｉｕｚｏｎｇｂｏ＠１２６．ｃｏｍ。

　　ｍｉｃｒｏＲＮＡ（ｍｉＲＮＡ）是一类由２１～２４个核苷酸
组成的内源性单链小ＲＮＡ，主要是在转录后水平介
导靶ｍＲＮＡ的降解或翻译抑制来调控基因表达［１］。

自研究者从秀丽隐杆线虫（Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓｅｌｅｇａｎｓ）
中发现第１个 ｍｉＲＮＡ以来，ｍｉＲＮＡ一直是研究的
热点［２］。近年来，越来越多的研究发现，ｍｉＲＮＡｓ在
高山松（Ｐｉｎｕｓｄｅｎｓａｔａ）的生长发育［３］、杉木种子的

萌发［４］及落叶松体胚的生长发育和形态建成等方

面起着重要的调控作用［５］。

　　ｍｉＲ１７１是在植物中最早发现的 ｍｉＲＮＡｓ家族
成员之一［６］，在拟南芥中有３个 ｍｉＲＮＡ成员，分别
是 ａｔｈ － ｍｉＲ１７１ａ、ａｔｈ － ｍｉＲ１７１ｂ 和 ａｔｈ －
ｍｉＲ１７１ｃ［７］。通过基于ＲＮＡ连接酶的ｃＤＮＡ末端快
速扩增（ＲＮＡｌｉｇａｓｅ－ｍｅｄｉａｔｅｄ５′ｒａｐｉｄａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｏｆｃＤＮＡｅｎｄｓ，简称ＲＬＭ－５′ＲＡＣＥ）试验，研究者发
现水稻中的 ｍｉＲ１７１能介导靶基因 ＯｓＨＡＭ（ＧＲＡＳ
家族转录因子）ｍＲＮＡ的剪切降解，从而促进水稻
营养生长向生殖生长的过渡及根尖分生组织稳态

的形成［８］。杨树ｍｉＲ１７１通过调控 ＧＲＡＳ转录因子
而参与杨树的生长发育和光形态建成的调控［９］。

张力等研究发现，烟草 ｍｉＲ１７１ｃ通过负调控 ＳＣＬ靶
基因ＴＣ１３４８１１、ＴＣ１２７３８５，使植物出现顶端优势丧
失和茎秆增多等表型［１０］。尽管目前关于ｍｉＲ１７１在
多个植物中功能的研究较多，但目前在裸子植物高

山松中，ｍｉＲ１７１的鉴定及其在高山松生长发育过程
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中的功能尚不清楚。

　　高山松是一种具有重要生态意义的裸子植
物［１１］。本研究根据高山松小ＲＮＡ高通量测序结果
获得的ｍｉＲ１７１ａ，进行前体序列的克隆与分析。通
过在线预测网站获得 ｍｉＲ１７１ａ的靶基因，并通过
ＲＬＭ－５′ＲＡＣＥ进行验证。同时还分析了 ｍｉＲ１７１ａ
及其靶基因在高山松不同组织部位的表达特性，为

揭示ｍｉＲ１７１ａ在高山松生长发育中的作用提供一
定的理论依据。

１　材料与方法

１．１　试验材料
２月龄的高山松幼苗于２０１９年５月置于温室

中培养（昼—夜生长温度周期为２５℃—１８℃，光—
暗周期为１６ｈ—８ｈ，相对湿度为６５％～７０％）。
１．２　高山松 ｍｉＲ１７１前体序列的克隆及其二级结
构预测

使用植物 ＣｏｎｃｅｒｔＰｌａｎｔＲＮＡＲｅａｇｅｎｔ（美国
Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ公司）从 ２月龄的高山松幼苗中提取总
ＲＮＡ。从笔者所在实验室得到的高山松 ｍｉＲＮＡ高
通量测序数据中获得高山松 ｍｉＲ１７１ａ的前体序列：
５′－ＡＡＡＧＡＡＵＧＵＧＡＵＧＵＵＧＧＣＵＡＧＧＣＵＣＡＡＵＣＧ
ＧＡＵＵＧＵＡＡＣＧＣＣＣＡＣＧＧＡＡＵＵＵＧＧＵＣＵＵＧＵＧＡＵ

ＣＵＧＡＵＵＧＡＧＣＣＧＵＧＣＣＡＡＵＡＵＣＡＣＡＵＵＣＵＡＡＣ－
３′，用Ｐｒｉｍｅｒ５．０软件设计特异性引物进行 ＰＣＲ扩
增（表 １）。采用 Ｃｌｕｓｔａｌｘ２．０软件，以高梁 ｓｂｉ－
ｍｉＲ１７１ａ、拟 南 芥 ａｔｈ－ｍｉＲ１７１ａ、油 菜 ｂｎａ－
ｍｉＲ１７１ａ、玉米 ｚｍａ－ｍｉＲ１７１ａ、大豆ｇｍａ－ｍｉＲ１７１ａ、
火炬松 ｐｔａ－ｍｉＲ１７１ａ、毛白杨 ｐｐｔ－ｍｉＲ１７１ａ、水稻
ｏｓａ－ｍｉＲ１７１ａ、毛果杨 ｐｔｃ－ｍｉＲ１７１ａ及卷柏 ｓｍｏ－
ｍｉＲ１７１ａ的成熟序列为模板进行序列比对。用
ＭＥＧＡ７．０构建 ｍｉＲ１７１ａ前体序列的系统进化树，
通过ＲＮＡｆｏｌｄｗｅｂｓｅｒｖｅｒ在线软件预测 ｍｉＲ１７１ａ前
体序列的二级结构。

１．３　高山松ｍｉＲ１７１ａ靶基因的预测与切割位点的
验证

将高山松 ｍｉＲ１７１ａ的成熟序列提交到靶基因
在线预测网站 ｐｓＲＮＡＴａｒｇｅｔ（ｈｔｔｐ：／／ｐｌａｎｔｇｒｎ．ｎｏｂｌｅ．
ｏｒｇ／ｐｓＲＮＡＴａｒｇｅｔ／）上，以高山松的转录组数据库作
为靶标，设置期望值为２．５，其余参数为默认值。将
预测到的靶基因比对到 ＧＯ（ｇｅｎｅｏｎｔｏｌｏｇｙ）数据库
中，确定其功能。依据靶基因的 ｃＤＮＡ序列，用
Ｐｒｉｍｅｒ５．０软件设计用于ＲＬＭ－５′ＲＡＣＥ的引物（表
１）。ＲＬＭ－５′ＲＡＣＥ试验参照孔雷等的方法［１２］，扩

增出的特异产物后进行克隆测序。

表１　ＲＴ－ＰＣＲ、ＲＴ－ｑＰＣＲ和ＲＬＭ－５′ＲＡＣＥ的引物

用途　　　　　　 引物 　　　　　　 序列（５′→３′）

ＲＴ－ＰＣＲ ｐｄｅ－ｍｉＲ１７１Ｆ ＧＣＡＧＡＴＧＧＴＡＣＡＧＴＧＴＴＧＴＡＡＡＣＧ

ｐｄｅ－ｍｉＲ１７１Ｒ ＡＡＴＧＧＡＡＴＧＧＡＡＴＧＧＡＧＴＧＧＡＴＧＡ

ＲＴ－ｑＰＣＲ ｐｄｅ－ｍｉＲ１７１Ｆ ＴＧＴＴＧＧＣＴＡＧＧＣＴＣＡＡＴＣＧＧ

ｐｄｅ－ｍｉＲ１７１Ｒ ＴＧＴＧＡＴＡＴＴＧＧＣＡＣＧＧＣＴＣＡ

Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５Ｆ ＡＡＴＡＡＴＧＧＴＧＧＡＡＧＧＣＡＧＡＧＴ

Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５Ｒ ＣＴＧＴＴＧＴＡＡＣＴＧＧＣＴＡＣＴＴＧＧ

ＲＬＭ－５′ＲＡＣＥ ｐｄｅ－ａｃｔｉｎＦ ＡＧＡＡＡＴＣＣＡＧＣＣＣＣＴＴＧＴＡ

ｐｄｅ－ａｃｔｉｎＲ ＣＣＣＣＡＴＡＣＣＡＡＣＣＡＴＣＡＣＡ

Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５－ｏｕｔｅｒ ＴＣＣＡＧＣＧＧＴＧＡＡＧＡＧＡＴＡＴＴＴＧＡＡ

Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５－ｉｎｎｅｒ ＧＣＧＧＴＧＡＡＧＡＧＡＴＡＴＴＴＧＡＡＧＴＴＧ

Ｕｎｉｇｅｎｅ４５５６９－ｏｕｔｅｒ ＴＴＧＡＡＴＣＴＴＴＧＡＧＣＡＡＣＡＣＧＣＡＣＡ

Ｕｎｉｇｅｎｅ４５５６９－ｉｎｎｅｒ ＣＴＴＴＧＡＧＣＡＡＣＡＣＧＣＡＣＡＡＴＧＡＣＴ

１．４　实时荧光定量ＰＣＲ
使用植物 ＣｏｎｃｅｒｔＰｌａｎｔＲＮＡＲｅａｇｅｎｔ（美国

Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ公司）分别提取２月龄高山松幼苗根、茎
和针 叶 的 总 ＲＮＡ。用 ＳｕｐｅｒｓｃｒｉｐｔⅡ ｒｅｖｅｒｓｅ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔａｓｅ（美国Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ公司）进行反转录。荧
光定量试验使用 ＴｈｕｎｄｅｒｂｉｒｄＳＹＢＲ ＧｒｅｅｎＰＣＲ

ＭａｓｔｅｒＭｉｘ试剂盒（日本 Ｔｏｙｏｂｏ公司）。以 ａｃｔｉｎ作
为 ｍｉＲ１７１ａ和靶基因 Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５的内参基因。
利用Ｒｏｔｏｒ－Ｇｅｎｅ３０００型实时 ＰＣＲ扩增仪检测，每
个样品设３次生物学重复。基因相对表达量的测定
采用 ２－ΔΔＣＴ法（Ｃ表示循环数；Ｔ表示荧光阈
值）［１３］，将基因在根中的表达水平设成１。
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２　结果与分析

２．１　ｐｄｅ－ｍｉＲ１７１ａ前体序列的扩增及二级结构的
预测

从笔者所在实验室前期得到的高山松 ｍｉＲＮＡ
高通量测序数据中筛选得到高山松 ｍｉＲ１７１ａ的前
体序列，进行引物设计，以高山松基因组 ＤＮＡ为模
板进行ＰＣＲ扩增，得到高山松ｍｉＲ１７１ａ的前体序列
长度为９６ｂｐ（图１）。用ＲＮＡｆｏｌｄｅｒ软件在线分析其
二级结构，发现高山松ｐｒｅ－ｍｉＲ１７１ａ可折叠成典型
的茎环发夹结构（图 ２），预测得出其二级结构的最
小折叠自由能（ｍｉｎｉｍａｌｆｏｌｄｉｎｇｆｒｅｅｅｎｅｒｇｙ，简称
ＭＦＥ）为 －２３０．７４ｋＪ／ｍｏｌ，最小折叠自由能指数

（ｍｉｎｉｍａｌｆｏｌｄｉｎｇｆｒｅｅｅｎｅｒｇｙｉｎｄｅｘ，ＭＦＥＩ）为 １．２８，
ｍｉＲ１７１ａ的成熟序列（５′－ＵＧＡＵＵＧＡＧＣＣＧＵＧＣＣＡ
ＡＵＡＵＣ－３′）位于茎环结构的３′端。

２．２　高山松ｍｉＲ１７１ａ成熟序列和前体序列的分析
对ｍｉＲＢａｓｅ数据库中不同植物的ｍｉＲ１７１ａ成熟

序列与高山松ｍｉＲ１７１ａ（ｐｄｅ－ｍｉＲ１７１ａ）的成熟序列
进行比对，发现除了高梁 ｓｂｉ－ｍｉＲ１７１ａ、ｐｄｅ－
ｍｉＲ１７１ａ的成熟序列完全一致外，其他物种的
ｍｉＲ１７１ａ如拟南芥 ａｔｈ－ｍｉＲ１７１ａ、玉米 ｚｍａ－
ｍｉＲ１７１ａ、火 炬 松 ｐｔａ－ｍｉＲ１７１ａ、水 稻 ｏｓａ－
ｍｉＲ１７１ａ、油菜ｂｎａ－ｍｉＲ１７１ａ、大豆 ｇｍａ－ｍｉＲ１７１ａ、
毛白杨ｐｐｔ－ｍｉＲ１７１ａ、毛果杨ｐｔｃ－ｍｉＲ１７１ａ及卷柏
ｓｍｏ－ｍｉＲ１７１ａ与高山松ｐｄｅ－ｍｉＲ１７１ａ的成熟序列
间有１个或多个碱基的差异（图 ３），表明高山松
ｐｄｅ－ｍｉＲ１７１ａ的成熟序列在不同物种中的保守性
不高。用ＭＥＧＡ７．０对毛白杨、玉米、卷柏、高梁、拟
南芥、火炬松、大豆、水稻、油菜和高山松的ＭＩＲ１７１ａ
共２５个成员构建系统发育树。结果（图４）显示，不
同物种的ＭＩＲ１７１前体保守性不高，高山松与火炬
松的前体序列聚为一类，二者间的进化关系较近。

２．３　高山松 ｍｉＲ１７１ａ靶基因的预测及 ＲＬＭ－５′
ＲＡＣＥ验证

以高山松 ｍｉＲ１７１成熟序列为对象、高山松转
录组数据库为靶标，用 ｐｓＲＮＡｔａｒｇｅｔ进行 ｐｄｅ－
ｍｉＲ１７１ａ靶基因预测。如表２所示，ｐｄｅ－ｍｉＲ１７１ａ
的 靶 基 因 分 别 为 ＧＲＡＳ 家 族 转 录 因 子
（Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５）、 肌 动 蛋 白 结 合 蛋 白

（Ｕｎｉｇｅｎｅ８３４０１）及未知蛋白 （Ｕｎｉｇｅｎｅ８４５２２），其中
ｐｄｅ－ｍｉＲ１７１ａ与 高 山 松 ＧＲＡＳ家 族 转 录 因 子

（Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５）的匹配程度最高。
　　为了进一步验证高山松 ｍｉＲ１７１ａ对潜在靶基
因是否存在剪切作用，笔者用 ＲＬＭ－５′ＲＡＣＥ方法
对靶基因 Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５、Ｕｎｉｇｅｎｅ８３４０１ｍＲＮＡ的 ３′
端剪切产物进行扩增。测序结果表明，高山松

ｐｄｅ－ｍｉＲ１７１ａ对 ＧＲＡＳ家族转录因子的剪切位点
位于第１３个至第１４个碱基之间，对肌动蛋白结合
蛋白的剪切位点位于经典切割位点下游第２０个碱
基 处 （图 ５），表 明 ＧＲＡＳ家 族 转 录 因 子
（Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５） 和 肌 动 蛋 白 结 合 蛋 白

（Ｕｎｉｇｅｎｅ８３４０１）的基因确实是 ｍｉＲ１７１ａ的靶基因，
ｍｉＲ１７１ａ可以在转录后水平调控ＧＲＡＳ家族转录因
子和肌动蛋白结合蛋白基因的表达。

２．４　 高 山 松 ｐｄｅ－ｍｉＲ１７１ａ及 其 靶 基 因
Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５在不同组织中的表达分析

通过荧光定量ＰＣＲ检测ｐｄｅ－ｍｉＲ１７１ａ及其靶
基因Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５在高山松根、茎和针叶中的表达
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表２　高山松ｍｉＲ１７１ａ靶基因及功能预测结果

靶基因 得分 靶蛋白 ＧＯ注释

Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５ ０．５ ＧＲＡＳ家族转录因子 ＤＮＡｂｉｎｄｉｎｇ

Ｕｎｉｇｅｎｅ８４５２２ ０．５ 未知蛋白

Ｕｎｉｇｅｎｅ８３４０１ ３．０ 肌动蛋白结合蛋白 ａｃｔｉｎｂｉｎｄｉｎｇ

情 况。结 果 （图 ６）显 示，ｐｄｅ－ ｍｉＲ１７１ａ、
Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５在高山松不同组织中的表达情况存在
差异，ｐｄｅ－ｍｉＲ１７１ａ在茎中的相对表达量最高，其
次在针叶中，而靶基因 Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５在茎、针叶中
的相对表达量最低；靶基因 Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５的相对表
达量与ｐｄｅ－ｍｉＲ１７１ａ的相对表达量呈负相关。

３　讨论与结论

随着高通量测序技术的快速发展，对裸子植物

进行高通量转录组测序的研究不断增多，有助于通

过生物信息学方法对 ｍｉＲＮＡｓ的鉴定提供数据基
础［１４－１６］。本研究对鉴定到的 ｍｉＲ１７１ａ前体基因
Ｐｒｅ－ｍｉＲ１７１ａ进行克隆，得到 ｍｉＲ７１ａ的前体序列
长度为 ９６ｂｐ，可形成稳定的茎环发夹结构，说明
ｍｉＲ１７１ａ确实在高山松中存在并表达。最小折叠自

—５６—江苏农业科学　２０２１年第４９卷第７期



由能指数（ｍｉｎｉｍａｌｆｏｌｄｉｎｇｆｒｅｅｅｎｅｒｇｙｉｎｄｅｘ，简称
ＭＦＥＩ）是将ｍｉＲＮＡ与其他小分子 ＲＮＡ区分开来的
重要参数，一般植物的ＭＦＥＩ大于０．８５［１７］。在本研
究中，ｍｉＲ７１ａ前体的ＭＦＥＩ为１．２８，显著高于黑胡
椒ｍｉＲ１７１前体的 ＭＦＥＩ（０．８０）［６］，但与拟南芥［１８］、

水稻［８］和烟草［１０］中 ｍｉＲＮＡ前体的 ＭＦＥＩ类似。这
些结果为进一步研究高山松 ｍｉＲ１７１ａ的功能奠定
了基础。

植物的成熟ｍｉＲＮＡ能通过核酸互补指导 ＲＮＡ
诱导的沉默复合体（ＲＩＳＣ）去切割或者抑制靶基因
表达［１９］。目前主要采用５′ＲＡＣＥ（ｒａｐｉｄａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｏｆｃＤＮＡｅｎｄｓ）的方法验证 ｍｉＲＮＡ对靶基因 ｍＲＮＡ
的切割作用［１２］。笔者用 ＲＬＭ－５′ＲＡＣＥ方法对预
测的２个靶基因 Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５（ＧＲＡＳ家族转录因
子）、Ｕｎｉｇｅｎｅ８３４０１（肌动蛋白结合蛋白）进行验证。
结 果 显 示，高 山 松 ｍｉＲ１７１ａ介 导 靶 基 因
Ｕｎｉｇｅｎｅ１００１５（ＧＲＡＳ家族转录因子）的 ｍＲＮＡ剪切
降解，且剪切位点在第１３、第１４位碱基之间。通过
５′ＲＡＣＥ试验方法发现，拟南芥中 ＧＲＡＳ家族转录
因子Ｓｃａｒｅｃｒｏｗ－Ｌｉｋｅ是 ｍｉＲ１７１的靶基因，切割位
点也在第 １３、第 １４位碱基之间［７］。另外，高山松

ｍｉＲ１７１ａ与靶基因 Ｕｎｉｇｅｎｅ８３４０１（肌动蛋白结合蛋
白）的切割位点在典型的 ｍｉＲＮＡ切割位点下游第
２０个碱基处，这可能是由于 ｓｉＲＮＡ在 ｍｉＲＮＡ切割
位点下游第２０个核苷酸处发生的第２次切割［２０］。

以上结果表明，ｍｉＲ７１ａ能够通过识别、结合，然后切
割相应的靶基因，从而调控高山松的生长发育。
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ｐｒｏｆｉｌｉｎｇｏｆｃｏｎｓｅｒｖｅｄａｎｄｎｏｖｅｌｍｉＲＮＡｓｉｎｔｈｅｏｖｕｌｅｏｆＧｉｎｋｇｏ

ｂｉｌｏｂａ［Ｊ］．Ｔｒｅｅｓ，２０１６，３０（５）：１５５７－１５６７．

［１６］ＷｅｎＣＨ，ＬｉｎＳＳ，ＣｈｕＦＨ．Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆａｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ

ｄｅｃｉｄｕｏｕｓｔｒｅｅ：ａｕｔｕｍｎｌｅａｆｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｐｒｏｆｉｌｅｏｆ

Ｆｏｒｍｏｓａｎｇｕｍ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ＆ＣｅｌｌＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１５，５６（１）：１６３－１７４．

［１７］ＺｈａｎｇＢＨ，ＰａｎＸＰ，ＣｏｘＳＢ，ｅｔａｌ．ＥｖｉｄｅｎｃｅｔｈａｔｍｉＲＮＡｓａｒｅ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｆｒｏｍ ｏｔｈｅｒＲＮＡｓ［Ｊ］．ＣｅｌｌｕｌａｒａｎｄＭｏｌｅｃｕｌａｒＬｉｆｅ

Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，２００６，６３（２）：２４６－２５４．

［１８］ＷａｎｇＬ，ＭａｉＹＸ，ＺｈａｎｇＹＣ，ｅｔａｌ．２０１０．ＭｉｃｒｏＲＮＡ１７１ｃ－

ｔａｒｇｅｔｅｄＳＣＬ６－Ⅱ，ＳＣＬ６－Ⅲ ａｎｄＳＣＬ６－Ⅳ ｇｅｎｅｓｒｅｇｕｌａｔｅｓｈｏｏｔ

ｂｒａｎｃｈｉｎｇｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，３（５）：７９４－８０６．

［１９］ＣａｒｔｈｅｗＲＷ，ＳｏｎｔｈｅｉｍｅｒＥＪ．ＯｒｉｇｉｎｓａｎｄｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｏｆｍｉＲＮＡｓ

ａｎｄｓｉＲＮＡｓ［Ｊ］．Ｃｅｌｌ，２００９，１３６（４）：６４２－６５５．

［２０］ＲｏｎｅｍｕｓＭ，ＶａｕｇｈｎＭＷ，ＭａｒｔｉｅｎｓｓｅｎＲＡ．ＭｉｃｒｏＲＮＡ－ｔａｒｇｅｔｅｄ

ａｎｄｓｍａｌｌｉｎｔｅｒｆｅｒｉｎｇＲＮＡ －ｍｅｄｉａｔｅｄｍＲＮＡ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎｉｓ

ｒｅｇｕｌａｔｅｄｂｙ ａｒｇｏｎａｕｔｅ，ｄｉｃｅｒ，ａｎｄ ＲＮＡ －ｄｅｐｅｎｄｅｎｔＲＮＡ

ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２００６，１８（７）：１５５９－１５７４．

—６６— 江苏农业科学　２０２１年第４９卷第７期


