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孤雌卤虫雌激素相关受体基因(ERR)的表达特性分析 

 
刘 雪，韩学凯，欧阳雪梅，隋丽英 
(天津科技大学海洋与环境学院，天津 300457) 

 

摘  要：雌激素通过其相关受体进而影响动物的生殖发育与成熟。为了探究雌激素相关受体基因 ERR 在孤雌卤虫卵

巢发育和成熟过程中发挥的作用，本研究对孤雌卤虫(Artemia parthenogenetica)的 ERR 基因进行了克隆及相关生物信

息学分析，并对该基因在不同组织(卵巢、头部、躯干)和卵巢在不同发育时期〔卵黄发生早期(early oocytes，EO)、卵

黄发生晚期(late oocytes，LO)、早期胚胎(early embryos，EE)、晚期胚胎(later embryos，LE)〕的表达特征进行了探究。

结果显示，ERR 基因的开放阅读框(ORF)长 1 536 bp，共编码 521 个氨基酸，编码蛋白质的相对分子质量和等电点分别

为 5.711 4×104 和 5.06，该蛋白质具有两个结构域，没有信号肽和跨膜结构。蛋白质的二级结构主要以无规则卷曲

(46.97%)和α-螺旋(40.7%)为主，三级结构与二级结构的结果一致。在 NJ 系统进化树中，孤雌卤虫(A. parthenoge-

netica) 溞与大型 (Daphnia magna) 溞和苏拉威西秀体 (Diaphanosoma celebensis)最为相近，而与湿木白蚁(Zootermopsis 

nevadensis)、台湾乳白蚁(Coptotermes formosanus)的亲缘关系较远。表达特征结果显示，ERR 基因在孤雌卤虫头部组

织中的表达量显著高于卵巢组织和躯干组织中的表达量，且随着卤虫卵巢的发育，表达量逐渐上升，在 EE 达到最高，

随后在 LE 显著下降(P＜0.01)。 
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Analysis of Expression Characteristics of Estrogen-Related Receptor 

Gene(ERR) in Artemia parthenogenetica 

LIU Xue，HAN Xuekai，OUYANG Xuemei，SUI Liying 

(College of Marine and Environmental Sciences，Tianjin University of Science & Technology，Tianjin 300457，China) 

Abstract：Estrogen affects the development and maturation of reproductive system of animals through their interactions

with estrogen-related receptors. In order to explore the role of estrogen-related receptor gene ERR in ovarian development 

and maturation of Artemia parthenogenetica，the ERR gene was cloned and analyze by bioinformatics. Moreover，the expres-

sion characteristics of this gene in different tissues(ovaries，head and trunk)and gonads at different developmental stages of 

A. parthenogenetica(early oocytes(EO)，late oocytes(LO)，early embryos(EE) and later embryos(LE) were further stud-

ied. The results showed that the ORF length of ERR gene was 1 536 bp，encoding 521 amino acids，and the relative molecular 

weight and isoelectric point of encoded protein were 5.711 4×104 and 5.06，respectively. The protein had two domains with 

no signal peptide and transmembrane structure. Irregular volumes(46.97% )and α-helix(40.7% )dominated the secondary 

structure and the tertiary structure corresponded to the secondary structure. In the NJ phylogenetic tree，A. parthenogenetica

was found to be most closely related to Daphnia magna and Diaphanosoma celebensis，but was distant from Zootermopsis 

nevadensis and Coptotermes formosanus. Analysis of the expression characteristic showed that the expression level of ERR 

gene in head tissues was significantly higher than that in ovarian and trunk and with the maturation of A. parthenogenetica 

ovary，the expression level of ERR gene was up-regulated gradually，reaching the highest level in EE，and then significantly 
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down-regulated in LE(P＜0.01). 

Key words：Artemia parthenogenetica；estrogen-related receptors；bioinformatics characteristics；gene expression；

ovarian development 
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卤虫(Artemia)，也称为盐水虾，是一种小型的甲

壳类动物，遍及全球的沿海盐池和内陆盐湖，它们不

仅构建了卤水生态系统的营养链，而且对该生态系统

的平衡具有至关重要的调节作用[1]。卤虫具有繁殖周

期短、体型小、繁殖方式独特(胎生和卵生)、遗传变

异性高、易于实验室处理等优点[2]，因此被广泛应用

于遗传学、发育生物学等领域的研究[3-4]。与此同时，

卤虫无节幼体作为活饵料已被广泛应用于海洋动物

体养殖[5]。随着海水鱼及甲壳类孵化场生产规模的扩

大，卤虫卵的年消费量从 20 世纪 70 年代的 100 kg

增加到目前的 3 500～4 000 吨，支撑着价值超过 20

亿美元、数量达 9 000 多亿尾的甲壳类和鱼类苗种产

业。卤虫作为一种自然资源，其产量随着盐度、温度、

食物供应等环境条件的变化以及收获管理的不同而

波动[6]。近年来卤虫卵的产量不稳定，难以满足水产

育苗业的需求，除了过度捕捞和生境改变，卤虫种质

下降所造成卤虫卵产量和质量的下降也是重要原因

之一。因此，选育繁殖能力强、产卵质量好的优良卤

虫品种，推进卤虫人工养殖进程，促进卤虫产业持续

健康发展成为研究热点。 

雌激素(estrogen)是一种类固醇激素，一般通过

与雌激素受体(estrogen receptor，ER)相互作用影响

动物生殖系统的发育、性腺分化、成熟和维持等过 

程[7]。Giguère 等[8]利用雌激素受体α(estrogen recep-
tor，Erα)DNA 结合域的保守序列，从人类 cDNA 文

库 中 筛 选 得 到 并 命 名 雌 激 素 相 关 受 体 (estrogen-

related receptor，ERR)。ERR 被称为“孤儿核受体”，

是指当没有配体存在时，ERR 通过与共激活子产 

生相互作用，从而对下游靶基因的表达起关键调控 

作用[8-10]。 

在许多哺乳动物、昆虫、软体动物、甲壳动物中

都发现 ERR 基因的存在。ERR 基因对罗氏沼虾的卵

巢发育具有重要调控作用，主要作用于卵母细胞的减

数分裂过程和生殖相关激素的合成与释放过程[11]。

ERR 基因在脊尾白虾(Exopalaemon carinicauda)
[12]

鳉和日本青 (Oryzias latipes)
[13]的卵巢发育过程中也

发挥关键作用。同时，ERR 基因还参与调控白斑乌贼

(Sepia latimanus)的生殖发育和性成熟过程[14]，并与

三疣梭子蟹(Portunus trituberculatus)
[15] 和 中国鲎

(Tachypleus tridentatus)
[16]的蜕皮以及卵原生殖细胞

的增殖过程密切相关。在卤虫属中，已经报道了与生

殖发育相关的基因和调控因子，如鳞翅类性别相关基

因 Masc 同源基因 [17]、p90 RSK
[4]、小热休克蛋白

p26
[18]、Piwi

[19]等。但对于 ERR 基因在卤虫中，尤其

是孤雌卤虫中的研究还未见报道。因此，本研究以孤

雌卤虫(A. parthenogenetica)为研究对象，开展 ERR

基因的生物信息学研究，利用定量反转录 PCR(qRT-

PCR)分析孤雌卤虫不同组织和卵巢在不同发育时期

的基因表达模式，为阐述 ERR 基因在卤虫生殖过程

中作用和生殖发育调控机制提供参考。 

1 材料与方法 

1.1 实验材料 

选取新疆艾比湖的孤雌卤虫(Artemia partheno-

genetica)作为研究对象，在 28℃、光照条件下充气培

养(培养密度为每升卤水 200只)，投喂新鲜盐生杜氏

藻(Dunaliella salina)，投喂频率为 3次/天。根据孙瑜

霞[20]对雌性卤虫胚胎发育时期的区分，解剖收集雌

性卤虫不同发育时期的卵巢组织〔卵黄发生早期

(early oocytes，EO)、卵黄发生晚期(late oocytes，

LO)、早期胚胎(early embryos，EE)、晚期胚胎(later 

embryos，LE)〕以及胚胎早期的孤雌卤虫的不同组

织(卵巢、头部、躯干)样品，用液氮速冻处理后储存

于-80℃冰箱中。 

1.2 总 RNA的提取及反转录 

对孤雌卤虫组织样品进行总 RNA 提取(Trizol

法)，检测 RNA 质量后，将符合要求的样品放置于 

-80℃冰箱保存。将 RNA 样品反转录为 cDNA 

(TaKaRa试剂盒)存于-20℃冰箱备用。 
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1.3 孤雌卤虫 ERR 基因的克隆与引物合成 

从孤雌卤虫转录组数据库中筛选得到 ERR 基

因，设计基因特异性引物 ERR-F1 和 ERR-R1，测序

得到 ERR 基因完整开放阅读框(ORF)序列。根据测

序结果设计实时荧光定量 PCR 引物 RTERR-F 和

RTERR-R(表 1)，用 1.2%琼脂糖凝胶电泳判断 PCR

扩增的目的基因条带，将条带单一且明亮的 PCR 产

物进行测序。引物的合成工作及序列测序均由北京

华大基因科技有限公司完成。 

表 1 引物信息 

Tab. 1 Primer information 

引物名称 引物序列(5′-3′) 退火温度/℃ 序列长度/bp 目的 

ERR-F1 CCATTTATTGAGAATGCCACA 

ERR-R1 ATCGGACTGTCATAGGGAGC 
61 1 852 基因扩增 

RTERR-F GCCTGACATGCTTTCCGTCTTCTTT 

RTERR-R CGGGCTTTCATTATGGTGTTGCTTC 
63 271 qPCR 

β-actin-F GTGTGACGATGATGTTGCGG 

β-actin-R GCTGTCCTTTTGACCCATTCC 
60 282 qPCR 

 

1.4 孤雌卤虫 ERR 基因的生物信息学分析 

利用 ORF Finder NCBI 预测 ORF，ExPASy-

ProtParam 和 ExPASy-ProtScale 进行理化性质、亲水

性和疏水性分析，TMHMM Server V 2.0、SignallP-5.0 

Server 和 PSORT Ⅱ Prediction 进行跨膜区、信号肽

预测以及亚细胞定位预测，CDD 预测保守结构域，

SOPMA 和 SWISS-MODEL 预测二级结构和三级结

构。使用 DNAMAN 对序列进行编辑拼接后，在

NCBI 数据库中对 ERR 基因的氨基酸序列进行

BLAST 比对，并分析其与其他物种间的序列相似

性。同时，利用 MEGA5.0软件构建 NJ 系统进化树。 

1.5 ERR 基因在孤雌卤虫不同组织和卵巢不同发育

时期的表达分析 

通过 qRT-PCR 对胚胎发育早期卤虫的卵巢、头

部、躯干以及卵巢不同发育时期组织中的表达水平进

行检测(TB Green Premix Ex Taq Ⅱ试剂盒)，β-actin

作为内参基因。每个组织样本设置 3 个生物学重复

和 3 个技术重复。PCR 程序条件为：95℃预变性

3min，95℃变性 10 s，60℃退火 30 s，40 个循环。计

算不同组织样品中目的基因的相对表达量(2
-ΔΔCt

法)，并通过 SPSS 25.0软件进行单因素方差分析，并

基于 LSD 模型进行多重比较。不同字母表示组间差

异显著(P＜0.01)。  

2 结果与分析 

2.1 ERR 基因 ORF 序列的扩增及测序 

对 ERR 基因的 PCR 产物进行琼脂糖凝胶电泳

检测，条带清晰且单一。拼接比对后发现，扩增序列

长度与目的基因相符，经过验证后得到孤雌卤虫

ERR 基因 ORF 序列，序列长度为 1 536 bp，共编码

521个氨基酸。 

2.2 ERR 基因的序列相似性及系统发育分析 

氨基酸序列比对结果显示，孤雌卤虫 ERR 蛋白

同其他物种的 ERR 蛋白具有较高的相似性，与昆虫

纲、甲壳纲(节肢动物门)中的百符跳虫(Folsomia 

candida)、 溞大 型 (Daphnia magna)等 相 关 物 种 的

ERR 基因氨基酸序 列 相似性较高；同 人 (Homo 

sapiens)和小鼠(Drosophila melanogaster)的相似性

较低(表 2)。 

  孤雌卤虫 ERR 基因氨基酸序列与其他物种的

DNA 结合结构域(DBD)和配体结合结构域(LBD)具

有很高的同源性(图 1)。这说明 DBD 和 LBD 关键区

域在不同物种中有很高的进化保守性。基于氨基酸

序列构建 NJ 系统进化树(图 2)，结果显示孤雌卤虫

(A. parthenogenetica) 溞同大型 (Daphnia magna)、苏

溞拉威西秀体 (Diaphanosoma celebensis)最为相近，

而与湿木白蚁(Zootermopsis nevadensis)、台湾乳白

蚁(Coptotermes formosanus)的关系较远。 

2.3 ERR 基因编码蛋白的理化性质、亲水性和疏水性

分析 

  孤雌卤虫 ERR 基因编码蛋白含有 521 个氨基

酸，分子式为 C2482H3954N688O795S30，相对分子质量为

5.711,4×10
4 ，理论等电点 为 5.06，不 稳 定 指 数 为

58.10。丝氨酸是 ERR 基因编码蛋白含量最多的氨基

酸(11.5% )，其次是亮氨酸(9.4% )。带负电荷的氨基

酸总数(天冬氨酸和谷氨酸)为 71 个，带正电荷的氨

基酸总数(精氨酸和赖氨酸)为 56个。 

  孤雌卤虫 ERR 基因编码蛋白质的亲水性和疏水

性分析结果如图 3 所示。 
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表 2 ERR 基因氨基酸序列的相似性比较 

Tab. 2 Comparison of amino acid sequence similarity of ERR genes  
序列号 物种名称 相似性/%  

XP_021944806.1 百符跳虫(Folsomia candida) 80 

XP_026276830.1 西方花蓟马(Frankliniella occidentalis) 78 

KZS19653.1 溞大型 (Daphnia magna) 74 

XP_021941221.1 湿木白蚁(Zootermopsis nevadensis) 73 

ASL70079.1 灰飞虱(Laodelphax striatellus) 73 

PSN48477.1 德国小蠊(Blattella germanica) 73 

GFG31069.1 台湾乳白蚁(Coptotermes formosanus) 73 

XP_039283296.1 褐飞虱(Nilaparvata lugens) 73 

XP_014229050.1 短管赤眼蜂(Trichogramma pretiosum) 72 

QJE49261.1 溞苏拉威西秀体 (Diaphanosoma celebensis) 73 

ABR88112.1 拟黑多刺蚁(Polyrhachis vicina) 72 

AID52852.1 剑水蚤(Tigriopus japonicus 72 

XP_031785281.1 蝇蛹金小蜂(Nasonia vitripennis) 72 

XP_035720673.1 胡蜂(Vespa mandarinia) 72 

NP_729340.1 小鼠(Drosophila melanogaster) 68 

NP_001269379.1 人(Homo sapiens) 67 

 

 
注：不同颜色表示不同程度的氨基酸序列一致性，深蓝色表示 100% ，

红色表示 75% ，绿色表示 75% 以下。 

图 1  孤雌卤虫与其他物种的 ERR 基因氨基酸序列比对

及结构分析 

Fig. 1  Amino acid sequence alignment and structural

analysis of the ERR genes of Artemia partheno-

genetica and selected species  

 

图 2 基于氨基酸序列构建的 NJ系统进化树 

Fig. 2 NJ phylogenetic tree based on the amino acid se-

quence 

 

图 3 孤雌卤虫 ERR 基因编码蛋白质的亲水性和疏水性分析 

Fig. 3 Hydrophilic and hydrophobic analysis of protein 

encoded by ERR genes in Artemia parthenogenetica
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  该蛋白为亲水性蛋白，总平均亲水性-0.344(小

于 0)。残基分布结果显示，最高峰值为 2.489(450 位

点处的亮氨酸)，最小峰值为-2.989(245 位点处的谷

氨酰胺)。 

2.4 ERR 基因编码蛋白的信号肽、亚细胞定位及跨 

   膜结构预测 

孤雌卤虫 ERR 基因编码蛋白的信号肽和跨膜结

构预测结果如图 4 所示。由图 4(a)可知：ERR 基因编

码蛋白无信号肽。亚细胞定位发现该蛋白主要分布

在细胞质内(34.8% )，其次为线粒体(26.1% )、内质网

(8.7% )、高尔基体(8.7% )，细胞壁(4.3% )、分泌系统

的小泡和细胞核(4.3% )分布最少。由图 4(b)可知，

ERR 蛋白不存在跨膜结构。 

 
(a) 信号肽 

 
(b) 跨膜结构 

图 4  孤雌卤虫 ERR 基因编码蛋白的信号肽和跨膜结构

预测 

Fig. 4  Prediction of signal peptide and transmembrane

structure of protein encoded by ERR genes in Ar-

temia parthenogenetica 

 

2.5 ERR 基因编码蛋白的保守结构域预测 

  通过 SMART 预测 ERR 基因编码蛋白的保守结

构域，发现该蛋白共包含 2 个结构域：第 161—第

249 位氨基酸为 NR_DBD_ERR 结构域，第 274—第

508 位 氨 基 酸 为 NR_LBD super family 结 构 域  

(图 5)，其中 NR_DBD_ERR 结构域包含一个锌指结 

构域。 

2.6 ERR 基因编码蛋白的高级结构预测 

  孤雌卤虫 ERR 基因编码蛋白高级结构预测结果

如图 6 所示。二级结构预测结果显示，ERR 蛋白的二

级结构元件主要包括 4 种类型：α-螺旋、延伸链、β-

转角、无规则卷曲，数量分别为 208 个(占比 40.70%)、 
 

 

图 5 孤雌卤虫 ERR 基因编码蛋白保守结构域预测 

Fig. 5 Prediction of conserved domain of protein encoded by ERR genes in Artemia parthenogenetica 

 
                    (a) 二级结构                            (b) 三级结构 

图 6 孤雌卤虫 ERR 基因编码蛋白高级结构预测结果 

Fig. 6 Prediction results of advanced structure of protein encoded by ERR genes in Artemia parthenogenetica  



 

2024 年 4 月          刘 雪，等：孤雌卤虫雌激素相关受体基因(ERR)的表达特性分析 ·39·

 

48 个(占比 9.39% )、15 个(占比 2.94% )和 240 个(占

比 46.97% )。ERR 基因编码蛋白的三级结构模型与

二级结构预测结果相符。 

2.7 ERR 基因在孤雌卤虫卵巢不同发育时期的表达

分析 

  ERR 基因在卤虫卵巢不同发育时期中的表达如

图 7 所示。ERR 基因在卤虫发育过程的相对表达量

先上升后下降，在胚胎发生早期(EE)达到最高，其次

是晚期胚胎时期(LE)，均显著高于卵黄发生早期

(EO)和卵黄发生晚期(LO)(P＜0.01)。 

 

图 7 ERR 基因在卤虫卵巢不同发育时期的表达 

Fig. 7  Expression of ERR genes in ovary of Artemia 

parthenogenetica at different developmental stages

2.8 ERR 基因在孤雌卤虫不同组织中的表达分析 

  ERR 基因在孤雌卤虫胚胎发育早期不同组织中

的表达如图 8 所示。ERR 在 3 个组织中的表达量均

较高，且在头部组织中的表达量显著高于卵巢组织和

躯干组织(P＜0.01)。 

 

图 8  ERR 基因在孤雌卤虫胚胎发育早期不同组织中的

表达 

Fig. 8  Expression of ERR genes in different tissues dur-
ing early embryos of Artemia parthenogenetica  

3 讨 论 

孤 雌 卤 虫 ERR 基 因 的 ORF 片 段 总 长 度 为

1 536 bp ，编 码 521 个 氨 基 酸 ，和 菲 律 宾 蛤 仔

(Ruditapes philippinarum)
[21] 、脊 尾 白 虾 (Exopalae-

mon carinicauda)
[12]、拟黑多刺蚁(Polyrhachis vicina 

Roger)
[22]等物种的 ERR 基因序列片段大小相似。通

过生物信息学分析，孤雌卤虫 ERR 蛋白分子属于稳

定的酸性亲水性蛋白，含有包含一个锌指结构域的

NR_DBD_ERR 结构域和 NR_LBD super family 结构

域。雌激素相关受体基因是孤儿核受体家族成员之

一，由于其缺乏内源性配体，因此必须先与辅调节因

子结合形成复合物，才能与目标调控基因上的 ERE

或 ERRE 位点发生相互作用，从而启动下游靶基因的

表达，参与雌激素受体信号通路的调控[18,23]。序列比

对结果显示，孤雌卤虫 ERR 氨基酸序列与其他物种

的 DNA 结 合 结 构 域 (DBD)和 配 体 结 合 结 构 域

(LBD)具有很高的同源性。在 NJ 系统进化树中的自

展值也较低，这可能是由于 ERR 基因在不同物种中

进化保守性较高。 

ERR 基因在不同物种中均有较高的表达量。在

哺乳动物，如小鼠体内，ERR 基因在生殖细胞中持续

表达，直到性别分化[24]；在鱼类的脑部和性腺[25-26]、

甲壳动物的卵巢[27]及软体动物的性腺[28]中，也发现

ERR 基因具有高表达。孤雌卤虫中雌激素相关受体

ERR 基因在胚胎早期不同组织中(卵巢、头部、躯干)

检测到广泛表达，这表明了 ERR 基因具有广泛的生

理功能。另外，随着孤雌卤虫的发育，到胚胎发育晚

期时，ERR 基因在卵巢组织中大量表达，这表明 ERR

基因参与了孤雌卤虫卵巢的发育过程。在孤雌卤虫

头部组织中发现 ERR 基因的表达，与罗氏沼虾的相

关研究结果类似，赵苗鑫等[28]猜测这种现象可能与

体内存在的雌激素相关的反馈调节过程有关。 

在脊索动物中发现，ERR 基因的功能参与动物

的很多生理过程，如脑细胞的增殖和分化、脂肪的贮

存和利用等，还与线粒体生物发生过程有关，同时对

动 物 的 性腺成熟和 性 激 素 的产生 也 发挥一 定 作  

用[29]。Lü 等[30]将曼氏无针乌贼(Sepiella japonica)的

ERR 基因敲除后发现，其体内与卵巢发育相关的基

因及编码蛋白(如卵黄蛋白原、CDK1 和 Cyclin B 等)

的表达发生明显下调。除此之外，当家蚕雌激素相关

受体(BmERR)被干扰后，糖酵解限速酶基因的表达

被抑制，血糖水平提高，家蚕胚胎发育过程产生延 

迟[31]。ERR 基因在小鼠早期发育过程中的胚胎干细

胞以及原始生殖细胞中发挥特定的功能，从而调节原

始细胞的正常发育[32]，并会影响小鼠胚胎干细胞自

我更新，促进重新编程[33]。对孤雌卤虫卵巢不同发育

时期的分析可知，在卵黄发育早期、卵黄发育晚期、
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早期胚胎、晚期胚胎都有较高的表达量，在胚胎发育

早期表达量最高，且显著高于其他 3 个时期，并且呈

现先上升后下降的趋势。这种表达趋势与许多甲壳

动物的表达趋势是一致的。例如，在罗氏沼虾卵巢发

育过程中，ERR 基因的表达量在卵巢发育早期最大，

呈现先上升后下降的趋势，猜测其对罗氏沼虾卵巢发

育早期很重要[29]。在脊尾白虾中也发现，ERR 基因在

卵巢发育过程中表达量具有相似的趋势[12]。因此，猜

测 ERR 基因可能在孤雌卤虫的卵巢发育早期发挥重

要作用。 

本研究对孤雌卤虫的雌激素相关受体 ERR 基因

进行了生物信息学分析，发现不同物种中的 ERR 基

因较为保守。通过 qRT-PCR 揭示了 ERR 基因在孤雌

卤虫不同组织及卵巢不同发育时期的表达模式。结

果发现，ERR 基因参与了孤雌卤虫的卵巢发育过程，

可能在孤雌卤虫的卵巢发育早期发挥重要作用。本

研究为后期开展 ERR 基因的分子机制和功能研究奠

定了基础，并对完善甲壳动物生殖发育调控基础理论

及推进卤虫的遗传育种工作具有重要意义。 
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