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Małe RNA (small RNAs, sRNAs)Małe RNA (small RNAs, sRNAs)

sRNA – 21-30 nt

wyciszanie ekspresji genów:
(gene silencing, RNA silencing)

• post-transkrypcyjne wyciszanie genów
(post-transcriptional gene silencing, PTGS)

degradacja mRNA, inhibicja translacji

• transkrypcyjne wyciszanie genów
(transcriptional gene silencing, TGS)

epigenetyczne modyfikacje chromatyny

AAAAA

RNA Pol

modyfikacja modyfikacja histonhistonóóww, , metylacjametylacja DNADNA
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mirtrony – pochodzące z intronów prekursorów mRNA genów kodujących białka; występują u zwierząt; niezależne od Drosha

Regulacja post-
transkrypcyjna

TAS RNA cięte przez 
miRNA

DCL421ntrośliny
tasiRNA
(trans-acting
siRNA)

Regulacja genów 
odpowiedzi na stres

Transkrypcja 
dwukierunkowa 
indukowana stresem

DCL2
DCL1

24nt
21nt

rośliny

natsiRNA
(natural antisense
transcripts-derived
siRNA)

siRNA
(small interferring RNA) – większość działa in cis, za wyjątkiem tasiRNA

Post-transkrypcyjna i 
transkrypcyjna regulacja 
ekspresji genów, regulacja 
aktywności transpozonów

Transkrypcja 
dwukierunkowa lub 
zbieżna, wiązanie mRNA z 
transkryptami
pseudogenów o 
przeciwnej orientacji

Dicer ~21nt

rośliny, 
grzyby, 
zwierzęta, 
Protista

endo-siRNA
(pochodzenia 
endogennego)

Post-transkrypcyjna
regulacja ekspresji genów, 
obrona przeciwwirusowa

Transgeniczny, wirusowy 
lub inny egzogenny RNA

Dicer21-24nt

rośliny, 
grzyby, 
zwierzęta, 
Protista

exo-siRNA
(pochodzenia 
egzogennego)

Regulacja stabilności mRNA
(cięcie mRNA), inhibicja 
translacji

Transkrypcja 
przez Pol II/Pol III

Drosha
(u zwierząt)

+ Dicer
20–25nt

rośliny, 
zwierzęta, 
wirusy, 
Protista

miRNA
(microRNA)

PTGS: post-transkrypcyjne wyciszanie genówPTGS: post-transkrypcyjne wyciszanie genów

Klasy maKlasy małłych RNA:ych RNA:
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Modyfikacja chromatynyTranspozony, powtórzeniaDCL324-26nt
rośliny, 
S. pombe

hc-siRNA
(heterochromatic
siRNA)

siRNA
(small interferring RNA)

Regulacja aktywności 
transpozonów, inne 
nieznane funkcje

Długie pierwotne 
transkrypty (?)

niezależne 
od Dicer

24–30nt

Drosophila,
C. elegans,
ssaki, Danio 
rerio

piRNA
(Piwi-interacting
RNA)

Post-transkrypcyjna i 
transkrypcyjna regulacja 
ekspresji genów, regulacja 
aktywności transpozonów

Transkrypcja 
dwukierunkowa lub 
zbieżna, wiązanie mRNA z 
transkryptami
pseudogenów o 
przeciwnej orientacji

Dicer ~21nt

rośliny, 
grzyby, 
zwierzęta, 
Protista

endo-siRNA
(pochodzenia 
endogennego)

TGS: transkrypcyjne wyciszanie genówTGS: transkrypcyjne wyciszanie genów

Klasy maKlasy małłych RNA:ych RNA:
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BiaBiałłkaka DicerDicer ii ArgonauteArgonaute (AGO): (AGO): 
ggłłóówne elementy szlaku wyciszania RNAwne elementy szlaku wyciszania RNA

DwuniciowyDwuniciowy RNARNA

((doubledouble--stranded RNAstranded RNA, , dsRNAdsRNA))

jest cijest cięęty przez ty przez DicerDicer

na krna króótkie tkie dwuniciowedwuniciowe

czcząąsteczki RNA, steczki RNA, 

ktktóóre sre sąą wiwiąązane zane 

przez jedno z biaprzez jedno z białłek ek 

rodziny rodziny ARGONAUTEARGONAUTE..

DICER

AGO

wyciszenie



6

Wyciszanie ekspresji genWyciszanie ekspresji genóóww

DCL

MIR gene

RNA Pol

AAAn
AGO

AAAn

RNA Pol

miRNA -

inhibicja translacji,

cięcie mRNA

mRNA
AAAn

AGO

DCL

AGO
AAAn

AGO

RNA Pol

AGOsiRNA-post-

transkrypcyjne

lub transkrypcyjne

wyciszanie ekspresji 

genów

AGO
AAAn
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PAZ

RIII

RIII

MacRaeMacRae, I.J., Zhou, K., Li, F., , I.J., Zhou, K., Li, F., RepicRepic, A., Brooks, A.N., , A., Brooks, A.N., CandeCande, W.., Adams, P.D., and , W.., Adams, P.D., and DoudnaDoudna, J.A.  (2006) Science, J.A.  (2006) Science

Podczas biogenezy siRNA i miRNA, 

białka Dicer lub Dicer-like (DCL) tną długie

dsRNA lub RNA o strukturze spinki

(hairpin) na fragmenty ~ 21 – 25nt.

Podczas biogenezy siRNA i miRNA, 

białka Dicer lub Dicer-like (DCL) tną długie

dsRNA lub RNA o strukturze spinki

(hairpin) na fragmenty ~ 21 – 25nt.

Struktura biaStruktura białłka ka Dicer Dicer umoumożżliwia rliwia róównomierne rozcinaniewnomierne rozcinanie RNA RNA 

na fragmenty o takiej samej dna fragmenty o takiej samej dłługougośści.ci.

DicerDicer ii DicerDicer--likelike
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PAZ

RIII

RIII

DicerDicer ii DicerDicer--likelike

2 domeny typu2 domeny typu

RNazyRNazy IIIIII
aktywnoaktywnośćść endonukleolitycznaendonukleolityczna

55’’P / 3P / 3’’OHOH

PAZPAZ
konserwatywna domena konserwatywna domena 

wiwiążąążąca ca dsRNAdsRNA
((dsRBDdsRBD-- dsRNAdsRNA--bindingbinding domaindomain))

oddziaoddziałłuje z kouje z końńcem 3cem 3’’ dsRNAdsRNA

MacRaeMacRae, I.J., Zhou, K., Li, F., , I.J., Zhou, K., Li, F., RepicRepic, A., Brooks, A.N., , A., Brooks, A.N., CandeCande, W.., Adams, P.D., and , W.., Adams, P.D., and DoudnaDoudna, J.A.  (2006) Science, J.A.  (2006) Science
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ArgonauteArgonaute

BohmertBohmert, K., , K., CamusCamus, I., , I., BelliniBellini, C., , C., BouchezBouchez, D., , D., CabocheCaboche, M., and , M., and BenningBenning, C. (1998) EMBO , C. (1998) EMBO 

J. Song, J.J. Song, J.--J., Smith, S.K., Hannon, G.J., and JoshuaJ., Smith, S.K., Hannon, G.J., and Joshua--TorTor, L. (2004) Science, L. (2004) Science

Białka ARGONAUTE wiążą

sRNA i mRNA

AA. . thalianathaliana ago1ago1

Nazwa ARGONAUTE 

pochodzi od mutanta 

argonaute1 A. thaliana; który 

swoim kształtem przypomina 

ośmiornicę żeglarka 

(Argonauta).

Argonauta Argonauta argoargo
PAZ

PIWI

MID

N
-te

rm
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ArgonauteArgonaute

Białka ARGONAUTE wiążą

sRNA i mRNA

PAZ

PIWI

MID

N
-te

rm

PAZPAZ
oddziaoddziałłuje z kouje z końńcem 3cem 3’’ sRNAsRNA

MIDMID ((middlemiddle))

oddziaoddziałłuje z nukleotydem uje z nukleotydem 

na kona końńcu 5cu 5’’ sRNAsRNA

PIWIPIWI
struktura podobna do struktura podobna do RNazyHRNazyH
w niektw niektóórych biarych białłkach Ago:kach Ago:

cicięęcie RNA cie RNA zwiazanegozwiazanego z z sRNAsRNA
((slicerslicer activityactivity))
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-2 (Dicer + Drosha)44Homo sapiens

-2 (Dicer + Drosha)44Danio rerio

-3 (2 Dicers + Drosha)32Drosophila melanogaster

42 (Dicer + Drosha)35Caenorhabditis elegans

MetazoaMetazoa

21-1Aspergillus nidulans

31-1Neurospora crassa

11-1Schizosaccharomyces pombe

----Saccharomyces cerevisiae

FungiFungi

55-18Oryza sativa

64 (DCL 1-4)-10 (AGO1-10)Arabidopsis thaliana
Plantae

PIWIPIWIArgonauteArgonaute
RdRPRdRPDicerDicer--likelike

ArgonauteArgonaute--PIWIPIWI--likelike

SpeciesSpecies

DicerDicer ii ArgonauteArgonaute
u ru róóżżnych organizmnych organizmóóww
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U roU rośślin w biogenezie lin w biogenezie miRNAmiRNA ii siRNAsiRNA

uczestniczuczestnicząą rróóżżne biane białłkaka DCLDCL

MargisMargis, R., , R., FusaroFusaro, A.F., Smith, N.A., Curtin, S.J., Watson, J.M., Finnegan, E.J.,, A.F., Smith, N.A., Curtin, S.J., Watson, J.M., Finnegan, E.J., and Waterhouse, P.M. (2006) FEBS and Waterhouse, P.M. (2006) FEBS LettLett. . 

RoRośśliny majliny mająą 4 (i wi4 (i więęcej) biacej) białłek DCL: ek DCL: 

wiwięększa niksza niżż u innych organizmu innych organizmóów liczba biaw liczba białłek ek 

DCL umoDCL umożżliwia roliwia rośślinom bardziej precyzyjnlinom bardziej precyzyjnąą

i skuteczni skutecznąą obronobronęę przed przed patogenamipatogenami..

AtDCL1AtDCL1 miRNAmiRNA

AtDCL2 AtDCL2 -- 4 4 siRNAsiRNA

DCL4

DCL1
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U roU rośślin w biogenezie lin w biogenezie miRNAmiRNA ii siRNAsiRNA

uczestniczuczestnicząą rróóżżne biane białłkaka DCLDCL

AtDCL1AtDCL1 miRNAmiRNA

AtDCL2 AtDCL2 -- 4 4 siRNAsiRNA

DCL4

DCL1
ArabidopsisArabidopsis thalianathaliana::

•• DCL1 DCL1 →→ 21nt 21nt miRNAmiRNA→→ AGO1/7/10AGO1/7/10

•• DCL2 DCL2 →→ 22nt 22nt siRNAsiRNA

•• DCL3 DCL3 →→ 24nt 24nt siRNAsiRNA→→ AGO4/6AGO4/6

•• DCL4 DCL4 →→ 21nt 21nt siRNAsiRNA→→ AGO1AGO1

tasiRNAtasiRNA
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siRNAsiRNA –– strastrażżnicy nicy genomugenomu

ochrona ochrona genomugenomu przed przed „„obcymobcym”” materiamateriałłem em 

genetycznym (genetycznym (exoexo--siRNAsiRNA): ): 
transgenicznymtransgenicznym

wirusowym wirusowym ((VIGS VIGS –– viralviral inducedinduced genegene silencingsilencing))

endoendo--siRNAsiRNA::

wyciszanie wyciszanie transpozontranspozonóóww i sekwencji i sekwencji 

powtpowtóórzonychrzonych

utrzymywanie niektutrzymywanie niektóórych genrych genóów w 

w stanie epigenetycznie nieaktywnymw stanie epigenetycznie nieaktywnym

Lam, E., KatoLam, E., Kato,, N., and Lawton, M. (2001N., and Lawton, M. (2001)). . NatureNature
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Exo-siRNA: wyciszanie transgenówExo-siRNA: wyciszanie transgenów

TransgenyTransgeny wprowadzane sztucznie swprowadzane sztucznie sąą czczęęsto wyciszane przez sto wyciszane przez siRNAsiRNA

Wyciszenie moWyciszenie możże bye byćć wywowywołłane:ane:

•• bardzo wysokim poziomem ekspresji bardzo wysokim poziomem ekspresji transgenutransgenu

•• dwuniciowymdwuniciowym RNA RNA pochodzpochodząącym z ekspresji cym z ekspresji transgenutransgenu

•• nieprawidnieprawidłłowymi RNA pochodzowymi RNA pochodząącymi z ekspresji cymi z ekspresji transgenutransgenu

TransgenyTransgeny ssąą wyciszanewyciszane postpost--transtranskrypcyjniekrypcyjnie ii transtranskrypcyjniekrypcyjnie

DCL

AGO
AAAn

AGO

RNA Pol

AGOsiRNA-post-

transkrypcyjne

lub transkrypcyjne

wyciszanie ekspresji 

genów

RISC RISC ((RNARNA--inducedinduced silencingsilencing complexcomplex))
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PostPost--transkrypcyjnetranskrypcyjne wyciszanie genwyciszanie genóów u row u rośślinlin
ttransgeneransgene--induced postinduced post--transcriptional silencingtranscriptional silencing

Eksperymenty modyfikacji koloru 
kwiatów petunii (Petunia hybrida)

- odkrycie mechanizmu wyciszania genów

Martha Hawes, University of ArizonaMartha Hawes, University of Arizona

komkomóórka rorka rośślinnalinna

jądro
komórkowe

DNA

AgrobacteriumAgrobacterium

tumefacienstumefaciens

na powierzchni na powierzchni 

komkomóórki rorki rośślinnejlinnej
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Manipulacja ekspresjManipulacja ekspresjąą genu genu syntazysyntazy chalkonowejchalkonowej: : 
zmiana pigmentacji kwiatzmiana pigmentacji kwiatóów petuniiw petunii

Dzikie kwiaty petunii Dzikie kwiaty petunii 

zawierajzawierająą
antocyjaninyantocyjaniny

nadajnadająące purpurowce purpurowąą
barwbarwęę

syntaza chalkonowa
(CHS) 

enzym szlaku biosyntezy 
antocyjanin

syntaza chalkonowa
(CHS) 

enzym szlaku biosyntezy 
antocyjanin

AksamitAksamit--StachurskaStachurska et al. BMC Biotechnology 2008et al. BMC Biotechnology 2008

Foto: Foto: RichardRichard JorgensenJorgensen

antocyjaninyantocyjaniny

CHSCHS
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OczekiwanieOczekiwanie –– synteza RNA o prawidsynteza RNA o prawidłłowej owej 

orientacji pogorientacji pogłęłębi barwbi barwęę kwiatkwiatóóww......

PRO ORF

gen
mRNA

transgen

mRNA

translacja

mRNA

mRNA

dodatkowa translacja

mRNA
konstrukt o orientacji „sens”
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……a synteza RNA o odwra synteza RNA o odwróóconej orientacji conej orientacji 

zablokuje syntezzablokuje syntezęę barwnikabarwnika

RNARNA

antysensownyantysensowny

transgen tworzenie duplekstworzenie dupleksóów RNA w RNA 

„„senssens--antysensantysens”” →→ inhibicja inhibicja 

translacjitranslacji

konstrukt o orientacji „sens”

PRO ORF

gen
mRNA

transgen

mRNA

translacjatranslacja

mRNA

mRNA

dodatkowa translacjadodatkowa translacja

mRNA

konstrukt o orientacji „antysens”
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Nieoczekiwanie, wprowadzenie zarNieoczekiwanie, wprowadzenie zaróówno wno 

konstruktkonstruktóóww senssens jak i jak i antysensantysens prowadzi prowadzi 

do inhibicji syntezy barwnikado inhibicji syntezy barwnika

Foto: Foto: RichardRichard JorgensenJorgensen

rorośśliny zawierajliny zawierająące ce transgentransgen CHCHSS

CaMV 35S pro : CHS CaMV 35S pro : CHS

senssens antysensantysens

lublub
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W modyfikowanych roW modyfikowanych rośślinach nie dochodzi linach nie dochodzi 

do syntezy ani endogennej ani do syntezy ani endogennej ani transgenicznejtransgenicznej CHSCHS

NapoliNapoli, C., , C., LemieuxLemieux, C., and Jorgensen, R, C., and Jorgensen, R.. (1990) Plant Cell(1990) Plant Cell

transgeniczny

RNA

endogenny

RNA

purpurowe 
kwiaty

białe 
kwiaty

Zjawisko wyciszania zarówno 

endogennego jak i sztucznie 

wprowadzonego genu nazywamy

kosupresją

Zjawisko wyciszania zarówno 

endogennego jak i sztucznie 

wprowadzonego genu nazywamy

kosupresją

RNaseRNase protectionprotection



22

KosupresjaKosupresja jest wynikiem produkcji jest wynikiem produkcji siRNAsiRNA

De Paoli, E., DorantesDe Paoli, E., Dorantes--Acosta, A., Zhai, J., Acosta, A., Zhai, J., AccerbiAccerbi, M., , M., JeongJeong, D., D.--H., Park, S., Meyers, B.C., Jorgensen, R.A., and Green, P.J. (20H., Park, S., Meyers, B.C., Jorgensen, R.A., and Green, P.J. (2009). RNA09). RNA

PRO ORF

typ dzikityp dziki
mRNA

mRNA

translacjatranslacja

gengen

mRNA

konstruktkonstrukt „„senssens””

rorośślina lina transgenicznatransgeniczna kosupresjakosupresja

PRO ORF
gengen

mRNA
AGO AAAA

AGO AAAA
AGO

produkcjaprodukcja

siRNAsiRNA
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VIGS VIGS -- viralviral inducedinduced genegene silencingsilencing

AGO1

Większość roślinnych 
wirusów to wirusy 

RNA, których 
replikacja odbywa się

poprzez dsRNA

DCL4wirusowy ssRNA
wirusowy dsRNA

wirusowa 
polimeraza RNA
zależna od RNA

AGO1

dsRNA jest cięty przez

DCLDCL44 (lub DCL2) →

powstają 21-22nt 
siRNA które wiążą się
z AGOAGO11 → wyciszenie 

replikacji wirusa
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Infekcja wirusowa powoduje akumulacjInfekcja wirusowa powoduje akumulacjęę siRNAsiRNA

DCL

liść inokulowany

AGO
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SygnaSygnałł wyciszajwyciszająący mocy możże rozprzestrzeniae rozprzestrzeniaćć sisięę

w caw całłej roej rośślinie poprzez linie poprzez floemfloem

ArabidopsisArabidopsis thalianathaliana::

•• egzogenne egzogenne siRNAsiRNA 21 i 24nt 21 i 24nt 

–– wyciszanie wyciszanie transgenutransgenu GFPGFP

•• endogenne endogenne siRNAsiRNA –– tylko tylko 

24nt s24nt sąą mobilnemobilne
(zaanga(zaangażżowane gowane głłóównie w TGS wnie w TGS 

poprzez poprzez remodelowanieremodelowanie chromatyny, chromatyny, 

pochodzpochodząą z z transpozontranspozonóóww i innych i innych 

zmetylowanychzmetylowanych rejonrejonóów w genomugenomu))

ChitwoodChitwood D. H., D. H., TimmermansTimmermans M. C. P.M. C. P. ((20102010) Nature) Nature

inokulowany liść

wyciszenie

VoinnetVoinnet, O., and , O., and BaulcombeBaulcombe, D. (1997) Nature, D. (1997) Nature
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Mutanty biogenezy Mutanty biogenezy siRNAsiRNA ssąą mniej odporne mniej odporne 

na choroby wirusowe i na choroby wirusowe i patogenypatogeny bakteryjnebakteryjne

DelerisDeleris, A., , A., GallegoGallego--BartolomeBartolome, J., , J., BaoBao, J., , J., KasschauKasschau, K., Carrington, J.C., and , K., Carrington, J.C., and VoinnetVoinnet, O. (2006) Science, O. (2006) Science

WT WT Arabidopsis Arabidopsis 

inokulowanyinokulowany TRVTRV
PodwPodwóójnyjny mutant mutant 

dcl2dcl2--dcl4dcl4 inokulowanyinokulowany TRVTRV

Wyciszanie wirusa TRV Tobacco Rattle 

Virus (wirus nekrotycznej kędzierzawki tytoniu)

w roślinach A. thaliana dzikiego typu 

zapobiega objawom choroby. Mutanty 

dcl są niezdolne do zahamowania 

infekcji.

A. thaliana dzikiego typu (La-er) i mutanty biogenezy sRNA
(dcl1-9 i hen1-1) inokulowane bakteriami Pseudomonas. 

Navarro, L., Jay, F., Nomura, K., He, S.Y., and Navarro, L., Jay, F., Nomura, K., He, S.Y., and VoinnetVoinnet, O. (2008) Science, O. (2008) Science
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VIGS - podsumowanieVIGS - podsumowanie

Wyciszanie ekspresji genów za pośrednictwem Wyciszanie ekspresji genów za pośrednictwem siRNAsiRNA jest ważnym jest ważnym 

mechanizmem obrony roślin przed mechanizmem obrony roślin przed patogenamipatogenami –– wirusami i bakteriamiwirusami i bakteriami

siRNAsiRNA hamują hamują replikacjęreplikację wirusowąwirusową u roślin u roślin (również u zwierząt  (również u zwierząt  -- DrosophilaDrosophila

melanogastermelanogaster))

siRNAsiRNA działają ogólnoustrojowo działają ogólnoustrojowo –– u roślin mogą się przemieszczać u roślin mogą się przemieszczać 

poprzez wiązki przewodzącepoprzez wiązki przewodzące

Większość wirusów wytwarza białka Większość wirusów wytwarza białka supresorowesupresorowe, hamujące szlak , hamujące szlak 

wyciszaniawyciszania
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dsRNAdsRNA –– najsilniejszy inicjator wyciszania najsilniejszy inicjator wyciszania 
modyfikacje genetyczne nicienia modyfikacje genetyczne nicienia C. C. eleganselegans::

Fire, A. et al., (1998) NatureFire, A. et al., (1998) Nature

RNARNA senssens
RNARNA

antysensantysens dsdsRNARNA

bez zmian bez zmian 

fenotypowychfenotypowych
fenotypfenotyp

twitchingtwitching

Wprowadzanie do 
organizmów nicieni 

Caenorhabditis elegans
RNA o prawidłowej lub 
odwróconej orientacji, 

oraz dwuniciowych RNA, 
odpowiadających 

sekwencji genu unc-22, 
kodującego 

miofilamentowe białko 
komórek mięśniowych. 

Wyciszenie unc-22
powoduje fenotyp 

kurczenia ciała (twitching)

Wprowadzanie do 
organizmów nicieni 

Caenorhabditis elegans
RNA o prawidłowej lub 
odwróconej orientacji, 

oraz dwuniciowych RNA, 
odpowiadających 

sekwencji genu unc-22, 
kodującego 

miofilamentowe białko 
komórek mięśniowych. 

Wyciszenie unc-22
powoduje fenotyp 

kurczenia ciała (twitching)

bez zmian bez zmian 

fenotypowychfenotypowych

ExoExo--siRNAsiRNA u zwierzu zwierząąt:t:
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ExoExo--siRNAsiRNA u zwierzu zwierząąt:t:

U ssakU ssakóów i w i C. C. eleganselegans –– tylko jedno biatylko jedno białłko ko DicerDicer, odpowiada za biogenez, odpowiada za biogenezęę zarzaróówno wno 

siRNAsiRNA, jak i , jak i miRNAmiRNA

DrosophilaDrosophila melanogastermelanogaster: : 

Dcr1Dcr1 –– miRNAmiRNA

Dcr2Dcr2 –– siRNAsiRNA, , 

wiwiąązane przez zane przez AGO2AGO2

obrona przeciwwirusowaobrona przeciwwirusowa

egzogenny egzogenny dsRNAdsRNA

wirusowy wirusowy dsRNAdsRNA

cicięęcie cie mRNAmRNA

obrona przeciwwirusowaobrona przeciwwirusowa

OkamuraOkamura K. & K. & LaiLai E.C.E.C. (200(20088) ) Mol Mol CellCell BiolBiol
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Efekt wyciszenia jest wzmacniany Efekt wyciszenia jest wzmacniany 

przez amplifikacjprzez amplifikacjęę siRNAsiRNA

DCL

2-rzędowy siRNA

RdRP

DCL

1-rzędowy
siRNA

Wyciszenie może się

rozprzestrzeniać poza miejsce infekcji 

wirusowej dzięki aktywności RdRP

(RNA-dependent RNA polymerase)

i biogenezie 2-rzędowych siRNA. 

RdRPRdRP –– polimerazapolimeraza RNA zaleRNA zależżna od RNA na od RNA ((RNARNA--dependentdependent RNA RNA PolymerasePolymerase))
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Efekt wyciszenia jest wzmacniany Efekt wyciszenia jest wzmacniany 

przez amplifikacjprzez amplifikacjęę siRNAsiRNA

11°°siRNAsiRNA 11°°siRNAsiRNA

22°°siRNAsiRNA
22°°siRNAsiRNA

GhildiyalGhildiyal & & ZamoreZamore (200(20099) ) NatNat RevRev GenetGenet


