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摘　 要：剪切后的内含子在基因表达和调控过程中发挥重要作用，由此在成熟 ｍＲＮＡ 与相应的内含子之间也存在相互作用，
并且二者协同进化。 为了验证这一理论，以 １３ 个物种的基因组作为研究样本，凭借 Ｓｍｉｔｈ⁃Ｗａｔｅｒｍａｎ 的局域比对方法，最终得

到在成熟 ｍＲＮＡ 与其内含子序列之间的最佳匹配片段，同时在 ｍＲＮＡ 序列上显示出最佳匹配强度的分布区。 然后对最佳匹

配片段的长度、配对率的分布这两项参数进行分析之后，发现最佳匹配片段的这两个参数的特征，与 ｓｉＲＮＡ 和 ｍｉＲＮＡ 的结合

特征是相近的；在 ｍＲＮＡ 序列上，得出 ＵＴＲ 区与内含子相互作用强，ＧＣ 含量低的片段偏好结合到 ３’ＵＴＲ 区，相反 ＧＣ 含量高

的片段更倾向与 ５’ＵＴＲ 区发生相互作用。 因此，最佳匹配片段的序列特征符合 ＲＮＡ⁃ＲＮＡ 相互作用规律，可以把内含子看成

是一种具有基因表达调控功能的序列。 以上研究对于进一步探讨内含子的功能和进化具有重大意义。
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　 　 近几年，诸多研究都开始重视内含子对基因表

达的影响［１］。 大量研究表明，内含子是一类具有生

物学功能的序列。 许多基因表达调控元件，例如基

因转录和 ｍＲＮＡ 加工（尤其是可变剪接），都属于内



含子 序 列 的 一 部 分。 各 种 非 编 码 ＲＮＡ， 例 如

ｍｉｃｒｏＲＮＡ 和 ｓｎｏＲＮＡ，也属于内含子［２］。 对内含子序

列而言，它的丢失和获得对非编码 ＲＮＡ 变异和基因

重组有影响，这是关系到真核基因进化的主要方

面［３－７］。 许多疾病的发生是由于内含子的突变造成

的［８－９］。 内含子两端和中间序列的突变，都是因为激

活隐性切割位点进而导致的疾病。 虽然部分基因的

表达并不需要内含子序列的参与甚至不存在内含子，
然而内含子在许多情况下能够最大限度地增强转基

因生物的基因表达［１０－１１］。 内含子序列已经成为对转

基因生物中外源基因表达进行改善不可或缺的一部

分［１２－１５］。 以上所有情况间接表明内含子序列的存在

与否对基因表达有显著差别。 同时，在 ｐｒｅ⁃ｍＲＮＡ
上，所有剪接过程的发生，都可以看作内含子和外显

子序列相互作用后，所产生的必然结果。 序列匹配是

体现上述相互作用最基本的形式［１６－１９］。 那么必定只

能由更加复杂的序列结构才能组成内含子序列并执

行多种生物功能。 比如，内含子通过与ｍＲＮＡ 的序列

匹配，调节结合蛋白因子与 ｍＲＮＡ 的相互作用，才能

进行调节［２０－２２］。 在 ｍＲＮＡ 序列上存在功能区域，例
如翻译起始与终止位点，还存在与内含子匹配的特殊

形式，这些形式对基因的表达调控具有至关重要的作

用［２３］。 因此，寻找 ｍＲＮＡ 序列与相应内含子的最佳

匹配区域是解决问题的思路。
　 　 基于此思路，以 １３ 个生物基因的编码序列作为研

究样本，目的在于找到 ｍＲＮＡ 序列上，能够与内含子序

列存在相互作用关系的最佳匹配片段，进而分析这些

片段的序列特征，讨论在 ｍＲＮＡ 序列上匹配频率的分

布特点，研究该分布在不同物种中的进化规律。

１　 数据与方法

１．１　 基因序列数据

　 　 １３ 个物种 １ 号染色体编码基因序列取自 Ｔｈｅ
Ｅｘｏｎ⁃Ｉｎｔｒｏｎ Ｄａｔａｂａｓｅ （ＥＩＤ）数据库。 １３ 个物种中包

括 ４ 个植物，２ 个无脊椎动物和 ７ 个有脊椎动物。
在选取样本 （见表 １） 中去掉了含有重复元件和

ｎｃＲＮＡ 等已知非剪接功能的基因。
１．２　 比对方法

　 　 ｍＲＮＡ 序列与相应内含子序列存在碱基互补匹

配片段，该片段能够反映它们之间的相互特点。 因

此它们之间的相互作用可由最佳匹配片段表征出

来。 首先把内含子进行转化，得到它的互补序列，其
次通过软件 Ｓｍｉｔｈ⁃Ｗａｔｅｒｍａｎ，对其进行局部相似性

比对，再次比对互补序列与其所对应的 ｍＲＮＡ 序

列，进而找出最佳相似片段，最后通过转化得到两者

最佳匹配片段。
１．３　 最佳匹配频数分布

　 　 定义 １：匹配打分函数

对给定序列的每个碱基位点赋予一个分值，在
最佳匹配区域内，则碱基位点赋值为 １；如果不在最

佳匹配区域内，则赋碱基位点值为 ０。 定义匹配打

分函数如下：

　 　 　 ｆｉｊ ＝
１　 Ｎｉｓ ≤ ｊ ≤ Ｎｉｅ

０　 ｊ ＜ Ｎｉｓ 或 ｊ ＞ Ｎｉｅ
{ （１）

　 　 公式中， ｉ 代表第 ｉ 条序列， ｊ 是第 ｉ 条序列中，
第 ｊ 个碱基位点（ ｊ ＝ １，２，…， Ｌｉ ）；那么 Ｌｉ 是第 ｉ 条
序列的长度，则 Ｎｉｓ 和 Ｎｉｅ 分别是第 ｉ 条序列上最佳

匹配片段的起始和终止碱基位点。 这样一条序列就

转换成由 ０ 和 １ 组成的数字串，１ 代表最佳匹配片

段位置。

表 １　 １３ 种真核生物基因

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅｓ ｏｆ １３ ｅｕｋａｒｙｏｔｅｓ

物种名 基因数 内含子数

人类 ２ ０６８ ２０ ７５０
小鼠 １ １３８ １１ ３４６
大鼠 １ ３１５ １１ ９７４
狗 ７６９ ８ ３０７
鸡 ７８８ ７ ０１７
牛 ３８１ ３ ４４３

斑马鱼 ５３０ ４ ５５８
线虫 ２３３ １ ８５０
果蝇 ２ ７１１ １３ ７８５

拟南芥 ４ ０８３ ２４ ６７３
葡萄 ４８５ ２ ４８５
水稻 ２ ０２６ １１ ７０９
杨树 ６９２ ３ ３８１

　 　 定义 ２：匹配频率函数

在所分析的 ｍ 条序列上，统计第 ｊ 碱基位点上

出现 １ 的次数，除以 ｍ 就得到该位点的匹配频率。
匹配频率函数 Ｆ（ ｊ）定义如下：

Ｆ（ ｊ） ＝ １
ｍ∑

ｍ

ｉ ＝ １
ｆｉｊ （２）

函数 Ｆ 是匹配频率，它代表的是比对序列的第 ｊ
个碱基位点，与被比对序列两者的匹配强度，或者是

它们相互作用的强度。 由此可以推出，根据 Ｆ 值的大

小，可以对此位点参与最佳匹配的概率进行评价。 如

果 Ｆ（ ｊ）等于 １，那么就能够说明，所有ｍ 条序列的第 ｊ
个碱基位点，应该全都位于最佳匹配区域内。 由此得

到匹配频率 Ｆ 值在序列上的分布。
定义 ３：序列长度标准化

实际序列可以是编码序列，或者是内含子序列，
针对它们长度各异这一情况，序列的最佳匹配片段

要进行相对位置分布比较，为使其比较起来更方便，
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则需要把序列长度标准化，得到长度为 Ｌ 的目标序

列。 长度标准化采用如下方法：

　 ｎｉｊ ＝
［Ｌ∗Ｎｉｊ ／ Ｌｉ］　 　 Ｌ∗Ｎｉｊ ／ Ｌｉ ｉｓ ｉｎｔｅｇｅｒ
［Ｌ∗Ｎｉｊ ／ Ｌｉ］ ＋ １　 Ｌ∗Ｎｉｊ ／ Ｌｉ ｉｓ ｎｏｎ⁃ｉｎｔｅｇｅｒ{

（３）
分析以上公式，将其中第 ｉ 条比对序列长度设

置为 Ｌｉ；那么位于第 ｉ 条比对序列上，第 ｊ 个碱基位

点是 Ｎｉｊ；在长度标准化之后，与第 ｉ 条比对序列相

对应，第 ｊ 个相对位点是 Ｎｉｊ。 高斯取整函数用方括

号代表，要求是，取一个实数的整数部分。 如此，就
在 ｍ 条长度各不相同的序列经过转化之后，得到 Ｌ
长度的目标序列。 实际上，序列长度标准化的过程

就是，按照一定的比例将长度各异的多条序列缩放

成等长的序列，便于更好地对最佳匹配区域的相对

位置分布进行分析。

２　 结　 果

　 　 分析最佳匹配片段的序列构成，有助于深入研

究内含子与相应 ｍＲＮＡ 序列之间相互作用。 通过

对 ｍＲＮＡ 序列和相应内含子序列之间的比对，得到

各物种 ｍＲＮＡ 序列上全部最佳匹配片段集合。 要

对所有最佳匹配片断进行序列特征分析，那么就要

用到最佳匹配片段中的 ３ 个特征参数，它们分别为

最佳匹配片段长度、最佳配对率及其中的 ＧＣ 含量。
２．１　 最佳匹配长度分布

　 　 通过 ｍＲＮＡ 序列与相应内含子序列之间的比

对分析，得到了 １３ 个物种 ｍＲＮＡ 序列上的最佳匹

配长度分布（见图 １）。 考虑这 １３ 类生物的最佳匹

配片段长度分布形式是一样的，与 α＞１ 的伽马分布

相接近。 长度大多在 １０ ～ ８０ ｂｐ 之内分布。 无脊椎

动物、植物，它们的长度平均为 ２０ ｂｐ 左右；而有脊

椎动物，长度大约平均为 ３０ ｂｐ。 我们发现，对于高

等真核生物，其最佳匹配片段的长度，平均起来要长

于低等真核生物。 这就是说生物进化的同时，最佳

匹配片段长度，亦随之增加。 那么也就是说，物种愈

复杂，内含子与其相应 ｍＲＮＡ 序列二者之间的相互

作用模式，也会愈复杂。
２．２　 最佳匹配片段的配对率

　 　 对配对率给出如下定义：把 Ｌ 设定为最佳匹配

片段长度，如果 ｋ 个碱基可以进行完全配对，也就是

存在 Ｃ⁃Ｇ 和 Ｕ⁃Ａ，那么，ｋ ／ Ｌ 即是该最佳匹配片段的

配对率。 最佳匹配片段的配对率分布图（见图 ２）。
不同的物种的配对率分布基本无差别，大多分布在

６０％～８５％，甚至极少部分最佳匹配片段的配对率能

达到 １００％，这些片段的长度都很短，低于１５ ｂｐ。配
对率分布曲线上有一些小的峰值出现，比较明显的

峰值出现在配对率为０．７５， ０．８， ０．８５ 和 ０．９５ 处，这
些峰值分布对各个物种都是一样的，说明了最佳

匹配区域序列匹配是有规律的。 最佳匹配片段配

对率分布在各个物种中具有普适性，反映了配对

率的保守性。 这表明不同进化水平的物种其

ｍＲＮＡ 与相应内含子的相互作用或序列匹配方式

遵循同一个匹配机制。

图 １　 最佳匹配片段长度分布

Ｆｉｇ．１　 Ｌｅｎｇｔｈ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｏｐｔｉｍａｌ ｍａｔｃｈｅｄ ｓｅｇｍｅｎｔｓ
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２．３　 最佳匹配片段 ＧＣ 含量分布

　 　 对 ｍＲＮＡ 的序列特征分析时，发现，ＧＣ 含量是

非常重要的参数。 １３ 类生物基因的 ｍＲＮＡ 序列上

的最佳匹配片段的 ＧＣ 含量分布情况（见图 ３）。 四

种植物最佳匹配片段的 ＧＣ 含量分布在一个比较窄

的范围（０．２ ～ ０．６）之内，最概然分布是 ０．３５，两个脊

椎动物鸡和斑马鱼的分布范围比植物要宽，在 ０．１ ～
０．７，最概然 ＧＣ 含量是 ０．４５。 线虫的分布与植物相

似，果蝇的分布与脊椎动物的分布相似。 哺乳动物

最佳匹配区域的 ＧＣ 含量分布各不相同，大鼠和小

鼠的最概然 ＧＣ 含量更大一些（约为０．５５），牛的最

概然 ＧＣ 含量很小为 ０．３。 但它们的分布范围很宽，
主要在 ０．１～０．８。 人类和狗的分布与其它物种的分

布不同，不仅 ＧＣ 含量分布更宽，在０．１～０．９，而且最

佳匹配区域的 ＧＣ 含量分布是双峰分布。 第一个峰

的最概然 ＧＣ 含量值是 ０．３，第二个峰的最概然 ＧＣ
含量值是 ０．７。

图 ２　 最佳匹配片段配对率分布

Ｆｉｇ．２　 Ｍａｔｃｈｉｎｇ ｒａｔｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｏｐｔｉｍａｌ ｍａｔｃｈｅｄ ｓｅｇｍｅｎｔｓ

图 ３　 最佳匹配片段的 ＧＣ 含量分布

Ｆｉｇ．３　 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｏｐｔｉｍａｌ ｍａｔｃｈｅｄ ｓｅｇｍｅｎｔｓ

　 　 可见最佳匹配片段的最概然 ＧＣ 含量随着物种

进化在逐渐增加，这与基因组序列 ＧＣ 含量随物种

进化而增加的现象是一致的。 值得注意的是最佳匹

配片段的 ＧＣ 含量分布范围很广，在 ０．１ ～ ０．９ 广泛

分布。 由此说明最佳匹配片段的发生不受 ＧＣ 含量

水平的影响，有的 ＧＣ 含量高，有的 ＧＣ 含量低。
对于大多数低等生物，最佳匹配片段中 ＧＣ 含

量均偏低，接近内含子的 ＧＣ 含量。 这表明基因中
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ｍＲＮＡ 序列上，最佳匹配多发生在低 ＧＣ 区域。 而

且内含子与 ｍＲＮＡ 之间存在一种弱相互作用，从
而形成弱双链结构。 然而对高等生物而言，最佳

匹配片段中 ＧＣ 含量多数偏高，与其外显子中 ＧＣ
含量接近。 在人类和狗中，最佳匹配片段中 ＧＣ 含

量分布特征与线虫和小鼠的分布一致。 尽管人类

与小鼠基因在进化上很接近，但最佳匹配片段中

ＧＣ 含量分布却有差别。 这说明内含子与 ｍＲＮＡ
序列之间的最佳匹配序列组成在一定程度上反映

了表观遗传的进化差异。
２．４　 最佳匹配片段在 ｍＲＮＡ 序列上分布特征

　 　 针对 １３ 个物种基因序列，把它们的内含子和对

应的成熟 ｍＲＮＡ 放在一起，进行局域比对。 在成熟

ｍＲＮＡ 上，出现最佳匹配区域位置。 因成熟 ｍＲＮＡ
序列长度不一致，为研究 ｍＲＮＡ 序列上各个相对位

置的匹配强度，所以把成熟 ｍＲＮＡ 序列进行长度标

准化，长度标准化到１００ ｂｐ。 发现成熟 ｍＲＮＡ 上出

现相对匹配频率的分布情况（见图 ４）。 结果如下：
（１）所有物种的匹配强度分布趋势一致，在序列 ＵＴＲ
区（两端）的匹配频率明显高于编码序列（中部），特
别是在 ３’ＵＴＲ 区出现极大值分布。 （２）无脊椎动物

在３’ＵＴＲ区的峰值最大，比如果蝇和线虫的极大值大

约是它们极小值的 ７ 倍（见图 ４ｂ），植物的匹配频率

的极大值略高于有脊椎动物的峰值。 （３）在 ｍＲＮＡ
序列的５’ＵＴＲ区，有 ３ 个有脊椎动物（人类，狗和大

鼠）的匹配 Ｆ 值高于它们的 ＣＤＳ 区（见图 ４ａ），而其

它有脊椎物种则低于 ＣＤＳ 区。 单子叶植物（水稻）的
Ｆ 值低于双子叶植物的 Ｆ 值，也低于 ＣＤＳ 区的 Ｆ 值

（见图 ４ｃ）。 （４）所有物种在 ＣＤＳ 区匹配强度大小较

一致，并且 Ｆ 值都比较低。 从整体上来说，植物物种

在 ＣＤＳ 区的 Ｆ 值相对最高，无脊椎动物的 Ｆ 值相对

最低，而有脊椎动物 Ｆ 值介于它们之间。

图 ４　 ｍＲＮＡ 序列和相应的内含子序列局域比对的相对频率分布

Ｆｉｇ．４　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｍａｔｃｈｉｎｇ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍＲＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ａｎｄ ｃｏｏｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｉｎｔｒｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

　 　 图 ３ 中，为找到最佳匹配片段的 ＧＣ 含量分布

情况，把最佳匹配片段按照 ＧＣ 含量的大小分为 ２
组：ＧＣ 含量高于 ０．５ 的高 ＧＣ 片段和 ＧＣ 含量小于

０．３ 的低 ＧＣ 片段。 得到它们在 ｍＲＮＡ 序列的上分

布（见图 ５、图 ６）。 分析发现，在 ｍＲＮＡ 序列的 ＵＴＲ
区，低 ＧＣ 片段在其匹配强度更高，而在编码区对应

的 Ｆ 值则更低。 无脊椎动物和植物在３’ＵＴＲ区有

显著的峰值 （见图 ５ｂ，５ｃ），对有脊椎动物来说，
３’ＵＴＲ区出现了多个极值的匹配区域（见图 ５ａ）。 ４
个植物物种和果蝇仍在 ｍＲＮＡ 序列的 ５’ＵＴＲ 区出

现极大值分布，且约为极小值的 ３ 倍（见图 ５ｃ），但
是其他物种在该区域的匹配频率极低。
　 　 对于高 ＧＣ 片段在 ｍＲＮＡ 序列上的匹配强度分

布，我们发现，无脊椎动物在 ｍＲＮＡ 序列上的各个

位点的 Ｆ 值大小相近（见图 ６ｂ），然而植物和有脊椎

动物在５’ＵＴＲ匹出现极大值，其中有脊椎动物出现

显著的极大值约为极小值的 ５．５ 倍（见图 ６ａ，６ｃ）。
另外在 ＣＤＳ 区和３’ＵＴＲ区的匹配频率一致，且 Ｆ 值

均较低。
　 　 ｍＲＮＡ 序列上存在许多与内含子序列的匹配区

域，低 ＧＣ 片段偏好与 ＵＴＲ 区作用，特别是在 ｍＲＮＡ
序列的３’ＵＴＲ区。 高 ＧＣ 片段偏好与 ｍＲＮＡ 序列的

５’ＵＴＲ区匹配。 高 ＧＣ 片段在 ｍＲＮＡ 序列的３’ＵＴＲ
区和编码区分布没有显著的差别，说明在内含子上

还存在一些高 ＧＣ 含量区域，它们与整个 ｍＲＮＡ 序

列都有作用。
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图 ５　 ＧＣ 含量在 ０－０．３ 内 ｍＲＮＡ 序列匹配频率

Ｆｉｇ．５　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｆ ｖａｌｕｅ ｗｉｔｈ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ０．０ ａｎｄ ０．３

图 ６　 ＧＣ 含量大于 ０．５０ 的 ｍＲＮＡ 序列匹配频率

Ｆｉｇ．６　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｆ ｖａｌｕｅ ｗｉｔｈ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ０．５

３　 结果与讨论

　 　 通过序列比对获得了 １３ 个物种基因中内含子

与 ｍＲＮＡ 二者的最佳匹配片段。 通过这些最佳匹

配片段序列特征及匹配频率的分布规律，我们发现，
ｓｉＲＮＡ 和 ｍｉＲＮＡ 的结合特征与得到的最佳匹配片

段的平均长度和配对率分布一致；ｍＲＮＡ 上的 ＵＴＲ
区偏好与内含子相互作用，而 ＣＤＳ 区域与内含子的

匹配程度较低。 结论表明内含子与成熟 ｍＲＮＡ 序

列存在相互作用。
　 　 目前，人们对内含子与 ｍＲＮＡ 序列二者的最佳

匹配片段还缺乏一定的了解。 小干扰 ＲＮＡ（ｓｉＲＮＡ）、
微 小 ＲＮＡ （ ｍｉＲＮＡ ） 以 及 ｐｉＲＮＡ （ Ｐｉｗｉ⁃
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇＲＮＡ）这三个非编码序列承担了 ＲＮＡ 干涉

和 ＲＮＡ 抑制的功能。 一方面，Ｄｉｃｅｒ 可以把长度在 ２１
～２５ ｂｐ 之间的 ｓｉＲＮＡ 加工形成双链 ＲＮＡ，然后双链

ＲＮＡ 与靶 ｍＲＮＡ 进行严格地互补再指导 ｍＲＮＡ 沉

默［２４］。 另一方面，要形成单链 ＲＮＡ，Ｄｉｃｅｒ 还会在 １８
～２５ ｂｐ 之间，选出 ｍｉＲＮＡ 进行加工，单链 ＲＮＡ 与目

标 ｍＲＮＡ 这二者之间，在不同程度地进行完成互补，
之后对靶 ｍＲＮＡ 转录和表达进行干涉和抑制［２５］。 通

过统计数据，可以看到 ｍｉＲＮＡ 与靶 ｍＲＮＡ 的匹配率

在 ６５％～９５％的范围内，那么我们认为 ｍｉＲＮＡ 在调控

发育过程中发挥着关键作用。 ｐｉＲＮＡ 是一类长度为

２６～３１ ｂｐ 单链的小 ＲＮＡ，大部分集中在 ２９～３０ ｂｐ 之

间，而且只有通过小 ＲＮＡ 与属于 ＰＩＷＩ 蛋白的家族成

员进行结合，ｐｉＲＮＡ 才能发挥调控作用。 ｐｉＲＮＡ 的发

现对非编码小分子 ＲＮＡ 的研究开拓出新的领域，因
此 Ｓｃｉｅｎｃｅ 把该研究称为 ２００６ 年十大科技进展

之一［２６］。
　 　 把内含子与ｍＲＮＡ 之间相互作用的最佳匹配片段

的长度以及配对率的数据区间范围与ｍｉＲＮＡ 和 ｓｉＲＮＡ
进行比较，结果显示双方的长度和配对率范围的特性，
竟然相当的一致。 内含子在经过剪切之后，和对应的

ｍＲＮＡ 之间，相互作用的程度高，无论是 ｍＲＮＡ 与内含
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子作用的最佳匹配片段还是 ｓｉＲＮＡ、ｍｉＲＮＡ 和 ｐｉＲＮＡ，
从生物选择的功能片段长度到配对率，它们所遵循的

生物学机制是一样的。 由此推论，在生物基因组序列

上，还存在大量的各种形式的类似 ｍｉＲＮＡ 的功能片

段，它们在基因表达调控和实现表观遗传多样性方面

起着决定性的作用。 在不同程度上，通过和 ｍＲＮＡ 序

列之间的互补，一些存在于内含子序列上的区域，才能

够对基因调控和表达产生深刻影响。 对配对率的分布

进行研究之后，我们发现，绝大部分的片段所进行的配

对并不严格，然而有极少的片段，严格进行配对，但这

些片段的长度很短，远小于 ２０ ｂｐ。 按照 ＲＮＡ 干涉理

论，完全匹配对基因表达是致死的，因此在 ｍＲＮＡ 与内

含子之间存在的相互作用片段，显然避开了这类致死

的匹配片段。 从这个角度来看，ｍＲＮＡ⁃内含子的相互

作用理论是合理的。 分析认为，对于真核基因这一基

因种群，他们自己就具备基因调控所需的原件。 因为

内含子是非编码序列，所以它可以完成剪接与可变剪

接这两个任务，而且能够实践基因表达调控这一重要

功能。 内含子序列作为具有功能的一类 ＲＮＡ⁃ＲＮＡ 相

互作用的非编码序列集合，研究人员需要对此重要特

征予以关注。
　 　 发现内含子与 ｍＲＮＡ 序列的匹配片段在 ｍＲＮＡ
序列上有分布，其匹配频率，发生在两端非编码序列

区域的值较大，在中间编码序列区域，却有较低值。
同时，内含子又出现偏好和 ｍＲＮＡ 序列上 ３􀆳ＵＴＲ 区

相互作用。 在 ｍＲＮＡ 序列的 ３􀆳ＵＴＲ 区，ＧＣ 值比较

小的片段，拥有相对高的匹配强度，匹配强度却在编

码区较低。 那么就说明内含子与相应 ｍＲＮＡ 之间

存在的相互作用主要是弱键，也就是所谓的 ＡＵ 匹

配，同时还包括 ＧＣ 值大的匹配。 但是，大家有可能

提出疑问的是，基因序列进化时，ＵＴＲ 类似于内含

子的 ＧＣ 值，很清楚的显示出不同于编码序列的 ＧＣ
值，这一现象的原因是什么呢？ 想要出现内含子和

ＵＴＲ 序列发生较强的相互作用，然后通过该作用对

基因进行调控，从而使以上两类序列的进化趋于一

致。 在 ＵＴＲ 和编码区上 ＧＣ 含量较高的最佳匹配

片段分布几乎不存在差别，这也表示一些高 ＧＣ 区

域存在于内含子序列上。 可以看出，要想进一步探

究内含子对基因的表达与调控，还必须继续挖掘

ｍＲＮＡ 序列上匹配频率分布的内涵。
　 　 综上所述，所有的研究结论，有力地证明了，内
含子和 ｍＲＮＡ 之间发生的相互作用，是真实存在

的。 在维持基因组正常运转的过程中，内含子可能

起到了比较关键的调控作用［２７］。 然而尚需进一步

对真核生物内含子与相应的 ｍＲＮＡ 序列的相互作

用进行深入探讨， 本文虽然揭示了一些有意思的论

点，然而一些结论尚需通过实验进一步验证。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）

［１］ＮＯＴＴ Ａ，Ｍｅｉｓｌｉｎ Ｓ Ｈ， Ｍｏｏｒｅ Ｍ Ｊ． Ａ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ｉｎｔｒｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｍａｍｍａｌｉａｎ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ［ Ｊ］． ＲＮＡ，
２００３， ９ （ ５ ）： ６０７ － ６１７． ＤＯＩ： １０． １３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ． ｐｐａｔ．
１０００７９９．

［２］ＭＯＲＥＬＬＯ Ｌ， ＧＩＡＮＩ Ｓ， ＴＲＯＩＮＡ Ｆ， ｅｔ ａｌ． Ｔｅｓｔｉｎｇ ｔｈｅ ＩＭ⁃
Ｅｔｅｒ ｏｎ ｒｉｃｅ ｉｎｔｒｏｎｓ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ａｓｐｅｃｔｓ ｏｆ ｉｎｔｒｏｎ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｅｎ⁃
ｈａｎｃｅｍｅｎｔ ｏｆ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ［ Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ
Ｂｏｔａｎｙ， ２０１１，６２（２）：５３３－５４４． ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｊｘｂ ／ ｅｒｑ２７３．

［３］ＹＯＳＨＩＨＡＭＡ Ｍ， ＮＧＵＹＥＮ Ｈ Ｄ， ＫＥＮＭＯＣＨＩ Ｎ． Ｉｎｔｒｏｎ
ｄｙｎａｍｉｃｓ ｉｎ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ［Ｊ］． ＰＬｏＳ ｏｎｅ，２００７， ２
（１）： ｅ１４１． ＤＯＩ：１０．１３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．００００１４１．

［４］ＯＤＡ Ｔ， ＯＨＮＩＷＡ Ｒ Ｌ， ＳＵＺＵＫＩ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｄｙ⁃
ｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｓｐｌｉｃｅｏｓｏｍａｌ ｉｎｔｒｏｎ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ ｉｎ ｓｉｌｉｃｏ ａｎａｌｙｓｅｓ
ｏｆ ｔｈｅ Ｐ⁃Ｔｙｐｅ ＡＴＰａｓｅ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ［Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉ⁃
ｏｌｏｇｙ Ｒｅｐｏｒｔｓ，２０１０，３８ （ ４）：２２８５ － ２２９３． ＤＯＩ：１０． １００７ ／
ｓ１１０３３－０１０－０３６０－３．

［５］ＰＡＲＲＡ Ｇ， ＢＲＡＤＮＡＭ Ｋ， ＲＯＳＥ Ａ Ｂ， ｅｔ ａｌ． Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ
ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｉｎｔｒｏｎ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔ ｓｉｇ⁃
ｎａｌｓ ｒｅｖｅａｌｓ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｆｅａｔｕｒｅｓ ａｍｏｎｇ ｐｌａｎｔｓ［ Ｊ］． Ｎｕｃｌｅｉｃ．
Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ．，２０１１，３９（１３）：５３２８－５３３７． ＤＯＩ：１０．１０９３ ／
ｎａｒ ／ ｇｋｒ０４３．

［６］ＤＵＲＥＴ Ｌ． Ｗｈｙ ｄｏ ｇｅｎｅｓ ｈａｖｅ ｉｎｔｒｏｎｓ Ｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｍｉｇｈｔ
ａｄｄ ａ ｎｅｗ ｐｉｅｃｅ ｔｏ ｔｈｅ ｐｕｚｚｌｅ ［ Ｊ］． Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，
２００１，１７（４）：１７２－ １７５． ＤＯＩ：１０． １０１６ ／ ｓ０１６８－ ９５２５（０１）
０２２３６－３．

［７］ＢＲＯＣＫＭＯＬＬＥＲ Ｊ， ＣＡＳＣＯＲＢＩ Ｌ， ＫＥＲＢ Ｒ， ｅｔ ａｌ． Ｐｏｌｙ⁃
ｍｏｒｐｈｉｓｍｓ ｉｎ ｘｅｎｏｂｉｏｔｉｃ ｃｏｎｊｕｇａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｓｅａｓｅ ｐｒｅｄｉｓｐｏｓｉ⁃
ｔｉｏｎ［Ｊ］． Ｔｏｘｉｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ，１９９８，９５（１００１）：９－１０． ＤＯＩ：
１０．１０１６ ／ Ｓ０３７８－４２７４（９８）００３０４－Ｘ．

［８］ＮＯＲＤＩＮ Ａ， ＬＡＲＳＳＯＮ Ｅ， ＨＯＬＭＢＥＲＧ Ｍ． Ｔｈｅ ｄｅｆｅｃｔｉｖｅ
ｓｐｌｉｃｉｎｇ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ＩＳＣＵ ｉｎｔｒｏｎ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｐａｔｉｅｎｔｓ ｗｉｔｈ
ｍｙｏｐａｔｈｙ ｗｉｔｈ ｌａｃｔｉｃ ａｃｉｄｏｓｉｓ ｉｓ ｒｅｐｒｅｓｓｅｄ ｂｙ ＰＴＢＰ１ ｂｕｔ ｃａｎ
ｂｅ ｄｅｒｅｐｒｅｓｓｅｄ ｂｙ ＩＧＦ２ＢＰ１［ Ｊ］． Ｈｕｍａｎ Ｍｕｔａｔｉｏｎ， ２０１２，
３３（３）： ４６７－４７０． ＤＯＩ：１０．１００２ ／ ｈｕｍｕ．２２００２．

［９］ＳＴＯＶＥＲ Ｄ Ａ， ＶＥＲＲＥＬＬＩ Ｂ Ｃ． Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｖｅｒｔｅｂｒａｔｅ ｅｖ⁃
ｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ｔｙｐｅ Ｉ ｃｏｌｌａｇｅｎ： Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ ＣＯＬ１ａ１
ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｉｎｔｒｏｎ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｃｏｍｍｏｎ ｂｏｎｅ⁃ｒｅｌａｔｅｄ
ｄｉｓｅａｓｅｓ ［ Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ， ２０１０， ２８
（１）：５３３－５４２． ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｍｏｌｂｅｖ ／ ｍｓｑ２２１．

［１０］ ＤＵＮＣＫＥＲ Ｂ， ＤＡＶＩＥＳ Ｐ， ＷＡＬＫＥＲ Ｖ． Ｉｎｔｒｏｎｓ ｂｏｏｓｔ
ｔｒａｎｓｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ［ Ｊ］． Ｍｏ⁃
ｌｅｃｕｌａｒ ａｎｄ Ｇｅｎｅｒａｌ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ＭＧＧ，１９９７，２５４（３）：２９１－
２９６． ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ００４３８００５０４１８．

［１１］ＫＯ Ｃ Ｈ， ＢＲＥＮＤＥＬ Ｖ， ＴＡＹＬＯＲ Ｒ Ｄ， ｅｔ ａｌ． Ｕ⁃ｒｉｃｈｎｅｓｓ
ｉｓ ａ ｄｅｆｉｎｉｎｇ ｆｅａｔｕｒｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｉｎｔｒｏｎｓ ａｎｄ ｍａｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｓ
ａｎ ｉｎｔｒｏｎ ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｓｉｇｎａｌ ｉｎ ｍａｉｚｅ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｂｉｏｌｏｇｙ， １９９８， ３６ （ ４ ）： ５７３ － ５８３． ＤＯＩ： １０． １０２３ ／ Ａ：
１００５９３２６２０３７４．

［１２］ＢＡＲＴＬＥＴＴ Ｊ Ｇ， ＳＮＡＰＥ Ｊ Ｗ， ＨＡＲＷＯＯＤ Ｗ Ａ． Ｉｎｔｒｏｎ⁃

５５１第 ３ 期 张强，等：ｍＲＮＡ 序列与相应内含子序列匹配的普适性分析



ｍｅｄｉａｔｅｄ ｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔ ａｓ ａ ｍｅｔｈｏｄ ｆｏｒ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｒａｎｓ⁃
ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ ｂａｒｌｅｙ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ
Ｊｏｕｒｎａｌ，２００９，７ （９）：８５６ － ８６６． ＤＯＩ：１０． １１１１ ／ ｊ． １４６７ －
７６５２．２００９．００４４８．ｘ．

［１３］薄素玲， 李宏， 张强， 等． 果蝇成熟 ｍＲＮＡ 序列与其相

应内含子序列的匹配特征分析［Ｊ］． 内蒙古大学学报，
２０１８，４９ （ ６）： ６１２ － ６１９． ＤＯＩ： １０． １３４８４ ／ ｊ． ｎｍｇｄｘｘｂｚｋ．
２０１８０６０８．

　 　 ＢＯ Ｓｕｌｉｎｇ， ＬＩ Ｈｏｎｇ， ＺＨＡＮＧ Ｑｉａｎｇ． ｅｔ ａｌ． Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｍａｔｃｈｉｎｇ ｃｈａｔａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｎ ｔｈｅ ｍａｔｕｒｅ ｍＲＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ
ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｒｏｎｓ ｉｎ Ｄ．ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ［ Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｎｅｒ
Ｍｏｇｏｌｉａ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， ２０１８， ４９ （ ６）： ６１２ － ６１９． ＤＯＩ： １０．
１３４８４ ／ ｊ．ｎｍｇｄｘｘｂｚｋ．２０１８０６０８．

［１４］ ＢＬＡＮＣＯ Ｆ Ｊ， ＢＥＲＮＡＢＥＵ Ｃ． Ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｓｐｌｉｃｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ
ｏｒ ｓｐｌｉｃｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ⁃２ ｐｌａｙｓ ａ ｋｅｙ ｒｏｌｅ ｉｎ ｉｎｔｒｏｎ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ ｏｆ
ｔｈｅ ｅｎｄｏｇｌｉｎ ｇｅｎｅ ｄｕｒｉｎｇ ｅｎｄｏｔｈｅｌｉａｌ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ［Ｊ］． Ｃｅｌｌ，
２０１１，１０ （ ５）： ８９６ － ９０７． ＤＯＩ： １０． １１１１ ／ ｊ． １４７４ － ９７２６．
２０１１．００７２７．ｘ．

［１５］ＭＡＴＴＩＣＫ Ｊ Ｓ， ＧＡＧＥＮ Ｍ Ｊ． Ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ
ｍｕｌｔｉｔａｓｋｅｄ ｇｅｎｅ ｎｅｔｗｏｒｋｓ： Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｉｎｔｒｏｎｓ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ
ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡＳ ｉｎ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｃｏｍｐｌｅｘ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ
［Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，２００１，１８ （ ９）：１６１１ －
１６３０． ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｏｘｆｏｒｄｊｏｕｒｎａｌｓ．ｍｏｌｂｅｖ．ａ００３９５１．

［１６］张强． 成熟 ｍＲＮＡ 与其内含子序列的相互作用机制

［Ｄ］． 呼和浩特：内蒙古大学， ２０１６，９－３５
．　 　 ＺＨＡＮＧ Ｑｉａｎｇ． Ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍａ⁃

ｔｕｒｅ ｍＲＮＡ ａｎｄ ｉｔｓ ｉｎｔｒｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ［Ｄ］． Ｈｏｈｈｏｔ： Ｉｎｎｅｒ
Ｍｏｎｇｏｌｉａ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， ２０１６， ９－２５．

［１７］张强， 李宏， 赵小庆， 等． 基因外显子连接序列与相应

内含子序列的相互作用［ Ｊ］． 生物信息学， ２０１３， １１
（３）：１７２－１８０． ＤＯＩ：１０．３９６９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１６７２－５５６５．２０１３．０３．
０３．

　 　 ＺＨＡＮＧ Ｑｉａｎｇ，ＬＩ Ｈｏｎｇ， ＺＨＡＯ Ｘｉａｏｑｉｎｇ， ｅｔ ａｌ． Ｉｎｔｅｒａｃ⁃
ｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｅｘｏｎ⁃ｅｘｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ
ｉｎｔｒｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｇｅｎｅｓ［Ｊ］． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｉｎｆｏｒ⁃
ｍａｔｉｃｓ，２０１３， １１ （ ３）： １７２ － １８０． ＤＯＩ： １０． ３９６９ ／ ｊ． ｉｓｓｎ．
１６７２－５５６５．２０１３．０３．０３．

［１８］ＺＨＡＮＧ Ｑｉａｎｇ， ＬＩ Ｈｏｎｇ， ＺＨＡＯ Ｘｉａｏｑｉｎｇ， ｅｔ ａｌ． Ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｎ ｔｈｅ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｍａｔｃｈｉｎｇ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍＲＮＡ
ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｉｎｔｒｏｎｓ ｉｎ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏ⁃
ｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ［Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１６，３９２：
１１３－１２１． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｊｔｂｉ．２０１５．１２．００３．

［１９］ＺＨＡＮＧ Ｑｉｎｇ， ＬＩ Ｈｏｎｇ， ＺＨＡＯ Ｘｉａｏｑｉｎｇ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｅｖｏ⁃
ｌｕｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｉｎｔｒｏｎ ｌｅｎｇｔｈ ［ Ｊ］． Ｇｅｎｏｍｉｃｓ，２０１６，

１０８： ４７－５５． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｙｇｅｎｏ．２０１６．０７．００４．
［２０］ＺＨＡＯ Ｘｉａｏｑｉｎｇ， ＬＩ Ｈｏｎｇ， ＢＡＯ Ｔｏｎｇｌａｇａ． Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｔｈｅ

ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｏｓｔ⁃ｓｐｌｉｃｅｄ ｉｎｔｒｏｎｓ ａｎｄ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｉｎ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ［ Ｊ］．
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１３，３２８：３３－４２． ＤＯＩ：１０．
１０１６ ／ ｊ．ｊｔｂｉ．２０１３．０３．００２．

［２１］赵小庆， 李宏， 包通拉嘎． 线虫核糖核蛋白基因内含子

与相应编码序列的相互作用［ Ｊ］． 生物化学与生物物

理进展，２０１０，３７： １００６－１０１５． ＤＯＩ：１０．３７２４ ／ ＳＰ．Ｊ．１２０６．
２０１０．００１８６．

　 　 ＺＨＡＯ Ｘｉａｏｑｉｎｇ， ＬＩ Ｈｏｎｇ， ＢＡＯ Ｔｏｎｇｌａｇａ． Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｔｒｏｎｓ ａｎｄ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｄｉｎｇ ｓｅ⁃
ｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃ． ｅｌｅｇａｎｓ［Ｊ］． Ｐｒｏ⁃
ｇｒｅｓｓ ｉｎ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃｓ， ２０１０， ３７： １００６ －
１０１５． ＤＯＩ： １０．３７２４ ／ ＳＰ．Ｊ．１２０６．２０１０．００１８６

［２２］ＺＨＡＮＧ Ｑｉａｎｇ， ＬＩ Ｈｏｎｇ， ＺＨＡＯ Ｘｉａｏｑｉｎｇ， ｅｔ ａｌ． Ｄｉｓｔｒｉ⁃
ｂｕｔｉｏｎ ｂｉａｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｍａｔｃｈｉｎｇ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｘｏｎｓ ａｎｄ
ｉｎｔｒｏｎｓ ｉｎ ｅｘｏｎ ｊｏｉｎｔ ａｎｄ ＥＪＣ ｂｉｎｄｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎ ｉｎ Ｃ．ｅｌｅｇａｎｓ
［Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１５，３６４：２９６－３０４．
ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｊｔｂｉ．２０１４．０９．００９．

［２３］ＢＯ Ｓｕｌｉｎｇ， ＬＩ Ｈｏｎｇ， ＺＨＡＮＧ Ｑｉａｎｇ， ｅｔ ａｌ． Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｒｅｌａ⁃
ｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｏｓｔ⁃ｓｐｌｉｃｅｄ ｉｎｔｒｏｎｓ ａｎｄ ｍａｔｕｒｅ ｍＲＮＡｓ ｉｎ
ｔｈｅ Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ ｇｅｎｏｍｅ［ Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｔｈｅｏ⁃
ｒｅｔｉｃａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１９， ４６７： ７ － １４． １０． ＤＯＩ： １０１６ ／ ｊ． ｊｔｂｉ．
２０１９．０１．０３１．

［２４］ＳＯＵＬＥ Ｊ， ＡＬＭＥ Ｍ， ＭＹＲＵＭ Ｃ． Ｂａｌａｎｃｉｎｇ ａｒｃ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，
ｍＲＮＡ ｄｅｃａｙ， ａｎｄ ｐｒｏｔｅａｓｏｍａｌ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ： ｍａｘｉｍａｌ ｐｒｏ⁃
ｔｅｉｎ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｂｙ ｒａｐｉｄ ｅｙｅ ｍｏｖｅｍｅｎｔ ｓｌｅｅｐ⁃ｌｉｋｅ
ｂｕｒｓｔｓ ｏｆ ｍｕｓｃａｒｉｎｉｃ ｃｈｏｌｉｎｅｒｇｉｃ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｓｔｉｍｕｌａｔｉｏｎ［ Ｊ］．
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｙ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１２，２８７：２２３５４ － ２２３６６．
ＤＯＩ：１０．１０７４ ／ ｊｂｃ．Ｍ１１２．３７６４９１．

［２５］ＷＵ Ｌ， ＦＡＮ Ｊ， ＢＥＬＡＳＣＯ Ｊ Ｇ． ＭｉｃｒｏＲＮＡｓ ｄｉｒｅｃｔ ｒａｐｉｄ
ｄｅａｄｅｎｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｍＲＮＡ ［ Ｊ ］． ＰＮＡＳ， ２００６， １０３ （ １１）：
４０３４－４０３９． ＤＯＩ：１０．１０７３ ／ ｐｎａｓ．０５１０９２８１０３．

［２６］ＳＡＩ ＬＡＫＳＨＭＩ Ｓ， ＡＧＲＡＷＡＬ Ｓ． ｐｉＲＮＡＢａｎｋ： Ａ ｗｅｂ
ｒｅｓｏｕｒｃｅｏｎ ｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ ａｎｄ ｃｌｕｓｔｅｒｅｄ Ｐｉｗｉ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ＲＮＡｓ
［Ｊ］． Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２００８， ３６： １７３－１７７． ＤＯＩ：
１０．１０９３ ／ ｎａｒ ／ ｇｋｍ６９６．

［２７］张强． 外显子连接序列与连接处内含子序列的相互作

用［Ｄ］． 呼和浩特：内蒙古大学，２０１３，１－８．
　 　 ＺＨＡＮＧ Ｑｉａｎｇ． Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｘｏｎ－ｅｘｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

ａｎｄ ｉｎｔｒｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ［Ｄ］． Ｈｏｈｈｏｔ： Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａ Ｕｎｉ⁃
ｖｅｒｓｉｔｙ，２０１３，１－８．

［责任编辑：吴永英］ 　

６５１ 生　 物　 信　 息　 学　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 第 １８ 卷


