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拟南芥RH31在调控种子萌发及幼苗生长发育中的作用 

刘亚男1,2，荆朦1，时会影1，于海涛2，韩玉珍1* 

(1.中国农业大学生物学院，北京 100193；2.潍坊市农业科学院小麦研究所，山东 潍坊 261071) 

摘要：为解析RNA解旋酶(RHs)家族成员RH31功能缺失突变体rh31生长缺陷表型的分子机制，明确RH31在植物

生长发育中的调控作用，本研究以野生型拟南芥Col-0为对照，对正常培养条件下rh31及PROAtCAPE3缺失纯合突

变体atcape3的种子萌发及幼苗生长表型进行统计分析；通过外源添加乙烯前体(ACC)、乙烯信号通路抑制剂

AgNO3以及6–苄氨基嘌呤(6-BA)、吲哚乙酸(IAA)、赤霉素(GA)等多种植物激素，观察植株生长表型，并检测植

物信号通路相关基因表达量，以探究PROAtCAPE3及植物激素与rh31突变体生长缺陷表型的关系。结果表明，突

变体atcape3种子萌发势降低，其种子萌发表型与rh31的一致，说明rh31的种子萌发势降低可能是其PROAtCAPE3

的mRNA水平降低引起的。此外，相较于Col-0，rh31突变体对外源ACC及AgNO3的敏感性降低，且其体内乙烯含

量升高，与rh31突变体主根生长减弱的表型具有显著相关性；rh31突变体内ABA信号通路增强，与其萌发势降低

的表型相符。综上可知，RH31可能通过影响拟南芥体内PROAtCAPE3表达量及植物激素乙烯的含量和脱落酸信号

通路调控植物生长发育。 
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The role of RH31 in regulating seed germination and seedling growth  

and development in Arabidopsis thaliana 
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Abstract: To elucidate the molecular mechanism underlying the growth-defective phenotype of rh31, a loss-of-function 

mutant of the RNA helicase(RH) family member RH31, and to comprehensively understand the role of RH31 in plant 

growth and development, the wild-type Arabidopsis thaliana Col-0 was used as the control, and seed germination and 

seedling growth phenotypes of rh31 and PROAtCAPE3 homozygous knockout mutants atcape3 under normal culture 

conditions were statistically analyzed. The growth phenotypes of rh31 and Col-0 seedlings were observed by exogenous 

application of ethylene precursor ACC, ethylene signaling pathway inhibitor AgNO3, 6-benzylaminopurine(6-BA), 

indole-3-acetic acid(IAA) and gibberellin(GA). The expression levels of genes related to plant signal pathways were 

detected to determine the relationship between PROAtCAPE3, plant hormones and the growth-defective phenotype of the 

rh31. The results showed that compared with Col-0, the germination potential of atcape3 was reduced, which was 

consistent with the seed germination phenotype of rh31. It was indicated that the decreased germination potential of rh31 

might be caused by the decreased mRNA levels of PROAtCAPE3. In addition, the rh31 mutant was found to exhibit 
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decreased sensitivity to exogenously applied ACC and AgNO3, accompanied by elevated endogenous ethylene content, 

which was significantly consistent with the shorter primary root lengths of rh31. Moreover, the ABA synthesis and signal 

transduction pathway in rh31 were enhanced, which was consistent with its phenotype of reduced germination potential . 

In conclusion, RH31 may regulate plant growth and development in Arabidopsis thaliana by modulating the transcript 

level of PROAtCAPE3, the endogenous ethylene content, and the ABA signaling pathway. 

Keywords: plant hormones; RH31; seed germination; growth and development 

 

RNA解旋酶(RNA helicases，RHs)是在RNA代

谢过程中发挥重要作用的一类高度保守的酶[1]。根

据序列结构，RHs可分为6个超家族，其中SF2为最

大的超家族，主要由DEAD-box RHs组成 [2]。

DEAD-box RHs广泛参与RNA代谢的各个过程，并

在病毒侵染、肿瘤形成、植物生长发育以及逆境适

应等生理过程中发挥重要调控作用[3–6]。 

RH31是DEAD-box RHs超家族成员之一。研究

表明，盐胁迫条件下，RH31定位于应激颗粒(SGs)，

通过调控PROAtCAPE3的转录本水平，正向调控拟

南芥幼苗的耐盐性[6]。RH31功能缺失突变体rh31在

正常条件下表现为主根长度缩短、生物量降低，而

过表达株系则表现为主根伸长、生物量增加[6]，说

明RH31参与调节拟南芥幼苗的生长发育。 

已有研究表明，DEAD-box RNA解旋酶可通过

植物激素信号通路调节植物生长发育。HSU等[7]发

现拟南芥AtRH57突变体rh57表现为幼苗生长迟缓

表型，且AtRH57在种子萌发及幼苗生长阶段参与脱

落酸信号通路介导的糖类应答反应；番茄内42个

SlDEAD基因的转录水平与植物激素信号密切相

关，其中 SlDEAD32 受 ABA 和 IAA 诱导上调，

SlDEAD32受GA3诱导上调，SlDEAD36、SlDEAD40

和SlDEAD41受SA诱导上调 [8]；菊花中DEAD-box 

RNA解旋酶基因CmRH56通过调控赤霉素(GA)分

解代谢基因CmGA2ox6的表达，介导GA的失活，进

而影响根茎生长[9]。 

作为植物激素信号通路的重要成员，脱落酸

(ABA)在种子成熟阶段积累，调控种子发育与萌发进

程[10]。在ABA信号通路中，ABI1/ABI2磷酸酶通过控

制SnRK2蛋白激酶活性，介导ABA信号转导；ABI3

和ABI4转录因子则参与胚胎基因表达调控及种子对

ABA的敏感性调节[11]，abi3突变体种子休眠度降低，

萌发时间提前；abi5突变体种子萌发对ABA处理不敏

感[11]；研究[12]表明，ABI4与ABI5及相关bZIP转录因

子具有协同效应，且ABI4和bZIPs具有功能相似性。 

乙烯作为气态植物激素，可以抑制细胞分裂、

促进果实成熟和脱落，并参与植物逆境适应[13]。乙

烯可正向调控多种植物种子萌发，并调节植物在黑

暗及光照条件下的生长。乙烯处理可诱导黄化拟南

芥幼苗产生下胚轴缩短、横向增粗及顶端弯钩增大

的三重反应表型，其对主根生长的抑制作用部分是

由植物激素的交联反应介导的[14–15]。在乙烯信号转

导中，乙烯受体与三重反应因子EIN2结合，通过

EIN3/EIN3-like(EIL)转录因子启动乙烯反应因子

(ERFs)的表达，进而调控靶基因转录。 

RNA解旋酶家族成员RH31已被证实通过调控

PROAtCAPE3的转录本水平正向调控拟南芥幼苗对

盐胁迫的响应。然而，其在正常生长条件下的调控

机制仍不明确。本课题组前期研究结果表明，正常

生长条件下rh31突变体表现出主根缩短、生物量降

低的生长缺陷，且RH31缺失导致PROAtCAPE3表达

量明显降低。为探究RH31是否通过PROAtCAPE3

及激素信号通路协同调控拟南芥生长发育，本研究

首先比较 rh31与PROAtCAPE3缺失纯合突变体

(atcape3) 的种子萌发及幼苗生长表型，明确

PROAtCAPE3对RH31调控表型的贡献；其次，通过

外源施加乙烯前体(ACC)、乙烯信号抑制剂(AgNO3)

及脱落酸(ABA)等植物激素，分析rh31突变体的激

素响应特性；最后，检测激素信号通路关键基因的

表达水平，探究PROAtCAPE3及植物激素与rh31突

变体生长缺陷表型的关系，以期为后续解析RNA解

旋酶家族成员的功能提供参考。 

1 材料与方法 

1.1 试验材料 

以模式植物拟南芥为试验材料，所用野生型为

Columbia-0(Col-0)生态型。 

以生长7~8 d的rh31及Col-0拟南芥幼苗为材料

提取总RNA，反转录合成cDNA后将其作为实时定
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量PCR模板，对植物激素信号通路相关基因进行表

达分析，内参基因为AT4G34270，内参基因及目的

基因引物序列见表1。 

表1 实时定量PCR引物 

Table 1 Real-time quantitative PCR primers 

引物 引物序列(5'—3') 

AT4G34270-qLP GTGAAAACTGTTGGAGAGAAGCAA 

AT4G34270-qRP TCAACTGGATACCCTTTCGCA 

RH31-qLP TGGAAGGCTCAAAGACCATATC 

RH31-qRP CCTTGCGAAAGCCCATATCTA 

ABI1-qLP GTCTCACATCTTCGTCGCTAAC 

ABI1-qRP CGCAGCTTCATCTTCTCTATCC 

ABI2-qLP CGGTTCTCAGGTAGCGAATTAT 

ABI2-qRP AGCCTTCTTCCACTTCTCTTG 

ABI4-qLP ATGGACCCTTTAGCTTCCCAAC 

ABI4-qRP CTTTGCGTTTGCGTTGAGCG 

ABI5-qLP CAGCTGCAGGTTCACATTCTG 

ABI5-qRP CACCCTCGCCTCCATTGTTAT 

AAO1-qLP GACGGGCTCGGCAACAG 

AAO1-qRP CATGAAAACCGGCGATACG 

AAO3-qLP GAAGGTCTTGGAAACACGAAGAA 

AAO3-qRP GAAATACACATCCCTGGTGTACAAAAC 

AAO4-qLP CAGGGAGTATCGGTGGTAATCTA 

AAO4-qRP CTCGTGTCTCCCAGCATTTATC 
 

1.2 培养基配制 

基础(MS)培养基配制：每100 mL ddH2O中加入

0.443 g MS干粉，3 g蔗糖，1 g琼脂粉，调节pH为

5.6~5.8，高温高压灭菌20 min。 

植物激素培养基配制：MS培养基经高温高压灭

菌之后，待其冷却至合适温度时加入相应浓度的植

物激素。本研究所用植物激素分别为10 μmol/L 乙烯

合成前体ACC，20 μmol/L乙烯反应抑制剂AgNO3，

0.5、1.0、5.0 μmol/L 6–苄氨基嘌呤(6-BA)，0.1、1.0、

5.0 μmol/L吲哚乙酸(IAA)，0.5 μmol/L赤霉素(GA)。 

1.3 拟南芥培养 

在超净工作台中，向装有适量干燥拟南芥种子

的1.5 mL离心管中加入900 μL ddH2O及100 μL次氯

酸钠(游离碱含量小于4%)，充分混匀后，平放消毒

15 min。15 min后，倒掉离心管中的消毒液，反复

加入1 mL无菌水洗涤种子6~8次。将消毒完成的种

子均匀播种在MS固体培养基上，待培养基表面干

燥后，用封口膜密封；在4 ℃条件下放置2 d后，将

其移入光照培养箱中培养。 

光照培养箱中拟南芥生长环境如下：温度为

19~22 ℃，相对湿度为50%~70%，16 h光照/8 h黑暗，

光照强度为60~100 μmol/(m2·s)。 

1.4 植物激素处理的幼苗根长测量 

将供试拟南芥种子播种于MS培养基上，于4 ℃

处理3 d，转移至光照培养箱中正常生长24 h之后，

选取萌发状况一致的种子，转移至含有相应浓度植

物激素的MS培养基上继续生长6 d，之后测量根长

并参照文献[16]计算相对根长度l(l=(l1/l2)×100%，其

中，l1为外源添加植物激素的MS培养基上的幼苗根

长，l2为正常MS培养基上的幼苗根长)。 

1.5 植物体内的乙烯含量测定 

参照文献[17]测定植物体内乙烯含量。将供试

拟南芥种子消毒后播种于含有MS固体培养基的小

玻璃瓶内，于4 ℃处理4 d，在移入光照培养箱避光

培养之前，将小玻璃瓶盖密封，以便收集拟南芥幼

苗产生的乙烯气体。在光照培养箱避光培养4 d后，

采用气相色谱法，分别测量含有rh31及Col-0的小玻

璃瓶内的乙烯含量。 

2 试验结果 

2.1 rh31及atcape3种子萌发及幼苗生长表型分

析结果 

前期研究[6]表明，RH31功能缺失纯合突变体rh31

表现为主根生长受抑制及生物量减少。本文基于上述

研究结果，进一步开展rh31种子萌发特性研究。 

将纯合T2代rh31及Col-0种子播种于MS培养基

上，4 ℃处理3 d后，分别于0、12、24、36、48及60 h

统计种子萌发势。结果(图1)显示，在12、24、36 h时，

rh31萌发势均显著低于Col-0的，且24 h时植株幼苗间

的差异最显著；24 h时Col-0种子萌发势为69%，而

rh31-14和rh31-41的萌发势分别为47%和49%。 

 
*表示突变体与Col-0间的差异有统计学意义(P<0.05)。 

图1 rh31植株幼苗萌发势统计 

Fig. 1 Germination potential statistics of rh31 lines 
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在正常条件下，rh31中PROAtCAPE3 mRNA水

平显著降低[6]。为明确rh31突变体生长缓慢的表型

是否由PROAtCAPE3 mRNA水平降低所致，本研究

对 PROAtCAPE3 缺失纯合 突变体 atcape3-11 和

atcape3-114的种子萌发及幼苗生长表型进行分析。 

将纯合T2代atcape3及Col-0种子播种于同一

MS培养基上，4 ℃处理3 d后，分别于不同时间点

统计种子萌发势。由图2(a)可见，在24 h和30 h时，

atcape3种子萌发势均显著低于Col-0的。24 h时，

Col-0 种 子 萌 发 势 为 58.3% ， 而 atcape3-11 和

atcape3-114种子萌发势分别为38.5%和33.0%；30 h

时，Col-0种子萌发势为92.2%，而atcape3-11和

atcape3-114种子萌发势分别为70.9%和69.2%。以上

结果说明PROAtCAPE3缺失导致拟南芥种子萌发势

降低，其萌发表型与rh31的一致。 

将atcape3和Col-0种子分别播种于MS培养基

上，4 ℃处理3 d，于光照培养箱中生长24 h后，挑

选萌发状态一致的atcape3及Col-0种子，同时移于

另一MS培养基上继续生长6 d，观察并统计幼苗的

生长状况。由图2(b)可见，atcape3幼苗的生长状况

与Col-0并无明显差异。 

 
*表示突变体与Col-0间的差异有统计学意义(P<0.05)。 

(a) atcape3种子萌发统计；(b) 7 d时atcape3及Col-0幼苗表型 

图2 atcape3种子萌发及幼苗生长表型分析 

Fig. 2 Seed germination and growth phenotype characterization of atcape3 lines 
 

2.2 植物激素乙烯与rh31生长缺陷表型的关系 

乙烯对主根生长具有抑制作用。鉴于rh31表现

出主根生长减弱表型，推测其可能与植物体内乙烯

代谢或信号转导异常相关。本研究通过外源施加乙

烯合成前体ACC及乙烯反应抑制剂AgNO3，测定乙

烯信号转导通路相关基因表达量及乙烯含量，探究

乙烯代谢及信号转导途径与rh31主根生长缺陷表型

的关联性。 

选取生长24 h、萌发状态一致的rh31和Col-0幼

苗，分别转移至含有10 μmol/L ACC的MS培养基及

不含ACC的MS培养基上继续生长6 d，测量主根长

度后计算其相对根长度。结果显示，rh31的主根根

长极显著小于Col-0的(图3(a)、图3(b))。Col-0的相

对根长度为31.2%，而rh31-14和rh31-41的相对根长

度分别为34.5%和34.9%(图3(c)、图3(d))。rh31的相

对根长度大于Col-0的，说明外源添加乙烯合成前体

ACC时，rh31幼苗的敏感度相较于Col-0降低。 

选取生长24 h、萌发状态一致的rh31和Col-0幼

苗，将其转移到含有20 μmol/L AgNO3的MS培养基

及不含AgNO3的MS培养基上继续生长6 d，测量主

根长度后计算其相对根长度。结果显示，Col-0的相

对根长度为106%，rh31-14和rh31-41的相对根长度

分别为88.8%和93.9%(图3(e)、图3(f))。以上结果表

明，外源添加AgNO3缓解了乙烯对Col-0幼苗根长的

抑制作用，但是rh31的根的生长对外源添加AgNO3

不敏感。 

乙烯三重反应的典型表型之一为黄化苗下胚轴

缩短变粗。如果rh31体内乙烯含量升高，那么暗处理

条件下其下胚轴伸长应受抑制。基于此，本研究对暗

处理条件下rh31的下胚轴伸长表型进行分析。选取生

长24 h、萌发状态一致的Col-0、rh31-14和rh31-41幼

苗，并将其转移到新的MS培养基上，暗处理4 d，测

量下胚轴长度。结果表明，rh31的下胚轴长度明显短

于Col-0的(图4(a)、图4(b))。采用气相色谱测量暗处理

4 d的rh31及Col-0幼苗内的乙烯含量，发现rh31幼苗内

的乙烯含量明显高于Col-0的(图4(c))。 
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*和**分别表示突变体与Col-0间的差异有统计学意义(P<0.05、P<0.01)；主根测量数量不少于30根，3次生物学重复。 

(a) MS培养皿上生长6 d的rh31及Col-0幼苗表型；(b) MS培养皿上生长6 d的rh31及Col-0的幼苗根长；(c) 10 μmol/L ACC培养皿上生长6 d的rh31及Col-0

幼苗表型；(d) 10 μmol/L ACC培养皿上生长6 d的rh31及Col-0的幼苗相对根长度；(e) 20 μmol/L AgNO3培养皿上生长6 d的rh31及Col-0幼苗表型； 

(f) 20 μmol/L AgNO3培养皿上生长6 d的rh31及Col-0的幼苗相对根长度 

图3 ACC及AgNO3处理对rh31幼苗根伸长的影响 

Fig. 3 The effects of ACC and AgNO₃ treatments on the root elongation of rh31 seedlings 
 

 
*和**分别表示突变体与Col-0间的差异有统计学意义(P<0.05、P<0.01)。 

(a) rh31及Col-0幼苗表型；(b) rh31及Col-0幼苗下胚轴长度；(c) rh31及Col-0幼苗内乙烯含量对比 

图4 rh31在暗处理条件下的下胚轴长度统计及乙烯含量测定 

Fig. 4 Hypocotyl length statistics and ethylene content determination of rh31 seedlings under dark treatment 
 

以上结果表明，RH31功能缺失确实导致rh31

幼苗内乙烯含量升高，rh31的主根长度变短与乙烯

含量升高有关。进一步对乙烯信号转导通路相关基

因的表达水平进行检测发现，EIN2、EIN3以及EIL1

的转录水平没有发生明显变化，说明RH31功能缺失 

可能并没有影响乙烯信号转导通路。 

2.3 ABA与rh31生长缺陷表型的关系 

鉴于脱落酸在种子萌发过程中的关键作用，且

rh31突变体表现出种子萌发势降低的表型，推测其

可能与突变体内ABA代谢及信号转导异常相关。 
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为探究ABA代谢及信号通路与rh31生长缺陷

表型的关联性，本研究对rh31及Col-0植株内ABA代

谢及信号通路相关基因的表达水平进行了分析。结

果(图5)表明，相较于Col-0，rh31中ABA醛氧化酶

的编码基因AAO1、AAO3及AAO4的相对表达量均有  

 
**表示突变体与Col-0间的差异有统计学意义(P<0.01)。 

图5 Col-0及rh31内ABA相关基因的相对表达量 

Fig. 5 Relative expression of ABA-related genes  

in Col-0 and rh31 seedlings 
 

不同程度的升高；而ABA信号转导途径中，负调控

基因ABI1和ABI2的相对表达量平均下降约30%，正

调控基因ABI4和ABI5的相对表达量平均升高约

50%，说明rh31突变体内ABA信号通路整体明显增

强。该试验结果与rh31突变体种子萌发势降低、生

长受抑制的表型相符。 

2.4 其他植物激素与rh31生长缺陷表型的关系 

对rh31外源添加6–苄氨基嘌呤(6-BA)、吲哚乙

酸(IAA)、赤霉素(GA)，分析rh31的生长缺陷表型。

结果(图6)显示，上述3种激素对rh31幼苗的生长缺

陷表型均未产生显著影响。进一步对这些激素信号

通路中相关基因的表达水平进行检测发现，各激素

处理组基因的表达水平相较于野生组无明显变化。 

 
(a) 不同浓度6-BA培养皿上生长6 d的rh31及Col-0幼苗表型；(b) 不同浓度IAA培养皿上生长6 d的rh31及Col-0幼苗表型； 

(c) 0.5 μmol/L GA培养皿上生长6 d的rh31及Col-0幼苗表型 

图6 6-BA、IAA及GA处理对rh31幼苗根伸长的影响 

Fig. 6 The effects of 6-BA, IAA and GA treatments on the root elongation of rh31 seedlings 
 

3 讨论 

DEAD-box RHs在植物生长发育进程中发挥重

要调控作用。研究表明，定位于水稻细胞核的

RHs-OsRH53可调控逆境条件下拟南芥种子的萌发

及植株生长[18]。此外，水稻中的2个DEAD-box RH

家族成员OsRH2和OsRH34在花粉发育和种子形成

过程中发挥不可或缺的作用[19]。番茄中SlDEAD39

基因的功能缺失导致植株出现叶片黄化表型及发

育异常[20]。 

前期研究结果[6]显示，rh31表现为主根缩短、

生物量减少的表型，而RH31过表达转基因株系则表

现为主根伸长、生物量增加的表型；同时，rh31突

变体内PROAtCAPE3的mRNA水平显著降低。本研

究中，atcape3种子萌发势降低的表型与rh31突变体

一致，但其幼苗生长表型与rh31突变体不一致，说

明PROAtCAPE3的mRNA水平降低可能是导致rh31

的种子萌发延迟的因素之一，而rh31幼苗的主根生

长受抑制及生物量降低，可能与RH31基因敲除导致

其他生长相关基因的表达调控异常有关。 
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PENG等[21]研究表明，PROAtCAPE3基因表达

受EIN3转录因子诱导，揭示乙烯信号通路可能参与

RH31对PROAtCAPE3的调控过程。本研究结果显

示，rh31突变体对外源施加的乙烯合成前体ACC及

乙烯反应抑制剂AgNO3不敏感；在暗处理条件下，

rh31突变体下胚轴长度显著短于野生型的，且气相

色谱检测结果显示rh31突变体内乙烯含量显著升

高。上述结果表明，RH31缺失可导致拟南芥体内乙

烯代谢紊乱。黄维娜等[22]研究发现，乙烯可通过调

控细胞纵向延伸及根细胞分化影响根长发育。

ZHOU等[15]的研究则表明，乙烯信号通路可促进

OsEIL1积累并诱导生长素合成，通过上调根尖

OsCSLC1、OsCSLC2、OsCSLC7、OsCSLC9基因的

表达促进木葡聚糖积累，进而抑制根的伸长。这与

本研究中rh31突变体因乙烯含量升高导致根长缩短

的表型具有一致性。 

植物激素间存在复杂的调控关联网络。本研究

中，rh31中ABA醛氧化酶编码基因AAO1、AAO3及

AAO4的相对表达量升高，而ABA信号转导途径中的

负调控基因ABI1和ABI2的相对表达量下调，正调控

基因ABI4和ABI5的相对表达量上调(图5)。上述结果

说明，RH31缺失会导致植物体内ABA信号通路增

强，且该变化与rh31突变体萌发势降低、生长受抑

制的表型具有相关性。 

已有研究[23]表明，拟南芥中约17%的基因参与

激素调控网络并共同介导植物生长发育进程。本研

究发现，rh31突变体内乙烯含量升高，ABA信号通

路增强，与rh31突变体的种子萌发势降低及生长受

抑制的表型一致，推测RH31可能通过调控植物激素

代谢网络参与植物生长发育调控，但其具体分子机

制仍需深入研究。此外，本研究中，rh31突变体内6–

苄氨基嘌呤、吲哚乙酸及赤霉素代谢通路及信号转

导途径未表现出显著差异。 

4 结论 

本研究通过对rh31突变体外源施加乙烯合成前

体ACC、乙烯信号通路抑制剂AgNO3以及植物激素

ABA、6-BA、IAA、GA，观察植株生长表型，并

对植物激素信号通路相关基因表达进行分析，发现

rh31突变体内乙烯含量显著升高，与该突变体主根

生长受抑制的表型相符；鉴于 rh31突变体内

PROAtCAPE3 转 录 本 水 平 明 显 降 低 ， 且

PROAtCAPE3缺失纯合突变体atcape3表现出与rh31

一致的萌发势降低表型，说明RH31至少部分通过调

控PROAtCAPE3转录本水平来调控种子萌发。此外，

rh31突变体内ABA信号通路增强，与rh31突变体萌

发势降低的表型具有相关性。综上所述，RNA解旋

酶RH31可能通过调控PROAtCAPE3转录本水平、乙

烯代谢及ABA信号通路，实现对拟南芥种子萌发及

幼苗生长发育进程的调控。 
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