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摘要: 植物microRNAs (miRNAs)是在植物体内产生的长度为21~24 nt的一类非编码单链RNA分子, 在植物生命的各个过程

中均起着重要的调控作用。环境胁迫是影响植物正常生长的重要因素, 不同的胁迫可以使植物相应的miRNAs表达量发生

变化, miRNAs可通过调控其靶基因的表达量, 使植物在形态及生理上产生对逆境的适应性。本文阐述了植物miRNAs的合

成过程与作用机理, 及其在响应盐、干旱、温度、营养、UV-B、机械损伤等非生物胁迫和病原菌侵染等生物胁迫方面的

研究概况与进展, 并概述了miRNAs研究中的问题及应用前景。
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Abstract: Plant microRNAs (miRNAs), about 21–24 nucleotides length, are a group of endogenous, non-cod-
ing, single-stranded RNAs which play an important regulatory role in plant growth and development. Environ-
mental stresses seriously affect plant growth, and the expression of miRNAs may change under different stresses. 
Some miRNAs respond to several environmental stresses which can improve the resistance of plants by regulat-
ing target genes expression. This paper summarized the research development of plant miRNAs in recent years 
including biosynthesis, action mechanisms and the respond to stresses such as salinity, drought, temperature, 
nutrients, mechanical wounding, UV-B and pathogenic bacteria, and the problems and prospect in the study 
were also elaborated.
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MicroRNAs (miRNAs)是一类由内源基因编

码的长度为21~24 nt的非编码单链RNA分子, 主
要功能是参与动植物转录后的基因表达与调控

(Bartel 2004; Waterhouse和Hellens 2015)。Lee等
(1993)在研究秀丽新小杆线虫(Caenorhabditis elegans)
的突变体遗传性状时首次发现一种长度为22 nt的
lin-4 RNA能够调控细胞发育。植物miRNAs最早

由Reinhart等(2002)从拟南芥(Arabidopsis thaliana)
小分子RNA文库中获得, 目前已经获取了几百种

植物的miRNAs家族, 多达上千条植物miRNAs在
miRBase序列数据库(http://www.mirbase.org/)中登

录(表1)。植物中miRNAs的靶基因多为转录因子

(表2), 这些转录因子主要参与植物的生长发育及

响应环境胁迫, 因此miRNAs在植物生长发育及逆

境应答中起着至关重要的调节作用(He等2008; 耿
锐梅等2011; Meng等2011a; Sunkar 2010; Sunkar等

2012; Zhang和Wang 2015)。植物生长发育会受到

不同的胁迫, 但分子水平上抵御胁迫的机制研究

还不够透彻, 本文通过总结国内外研究进展来讨

论植物响应不同胁迫的miRNAs, 认为miRNAs是
在基因水平上改良植物抗逆性的重要楔入点, 深
入研究miRNAs在植物中的作用与机制, 将为探寻

植物生长发育以及抗性调控机制等方面提供新的

研究方向, 同时为一些基因家族的功能研究奠定

理论基础。

1  植物miRNAs的合成

miRNAs在植物体内的合成场所是细胞核, 其
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合成主要分为转录、加工以及装载RNA诱导沉默

复合体3个步骤。如图1所示, miRNA基因在RNA
聚合酶II作用下形成具有帽子结构和多聚腺苷酸

尾巴的pri-miRNA, 然后经过RNase III (Dicer-like1, 
DCLl)切割形成茎环状前体(pre-miRNA); 再经过

裂解处理成miRNA/miRNA*双链二聚体双链复合

表1  miRBase数据库中登记的的部分植物miRNAs

Table 1  miRNAs of some plants registered in miRBase

                植物种类 miRNA前体数量 成熟miRNA数量

拟南芥(Arabidopsis thaliana) 325 427
烟草(Nicotiana tabacum) 197 209
番茄(Solanum lycopersicum) 77 110
水稻(Oryza sativa) 592 713
大豆(Glycine max) 573 639
玉米(Zea mays) 172 321
小麦(Triticum aestivum) 116 119
马铃薯(Solanum tuberosum) 224 343
油菜(Brassica napus) 90 92
黄瓜(Cucumis sativus) 27 25
甜瓜(Cucumis melo) 120 120
甜橙(Citrus sinensis) 60 64
苹果(Malus domestica) 206 207
桃(Prunus persica) 180 214

表2  部分植物miRNAs及其靶基因

Table 2  miRNAs and their targets of some plants

miRNA名称                                    靶基因                          参考文献

miR156 SPL转录因子, SBP转录因子 Liu等2008; Stief等2014
miR158 三角状五肽重复蛋白PPR Barozai等2011
miR159 MYB转录因子 Reyes和Chua 2007
miR160 生长素反应因子ARF Liu等2008
miR164 NAC转录因子 Fang等2014
miR167 生长素反应因子ARF Zhou等2007
miR168 基因沉默及调控生长相关蛋白AGO Vaucheret等2004
miR169 转录因子NFY, 转录因子MtHAP2-1 Liu等2008; Ni等2013
miR171 SCL转录因子 Zhou等2007
miR172 AP2转录因子 Aukerman和Sakai 2003
miR173 小麦易感蛋白TAS Li等2014
miR319 TCP转录因子 Liu等2008
miR390 生长素反应因子ARF Allen等2005
miR393 生长素受体TIR, 富含F-box结构域蛋白 Liu等2008
miR394 富含F-box结构域蛋白 Jones-Rhoades和Bartel 2004
miR395 淀粉合成限速酶相关基因APS, 种皮花青素相关基因AST Jones-Rhoades和Bartel 2004; Allen等2005
miR396 植物生长调节因子GRF Sunkar和Zhu 2004
miR397 虫漆酶基因Laccases Lu等2013
miR398 Cu/Zn过氧化物歧化酶基因CSD Guan等2013; Naya等2014
miR399 泛素结合酶基因UBC24, 磷酸酯酶转录调控因子PHO2 Liu等2008
miR402 去甲基化相关基因DML3 Kim等2010
miR403 基因沉默及调控生长相关蛋白AGO Allen等2005
miR408 质体蓝素基因Plastocyanin Liu等2008
miR828 MYB转录因子 Luo等2012
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物(Voinnet 2009); 然后甲基转移酶HEN1可以使

该复合物3 ′端发生甲基化修饰 ;  最后转运蛋白

HASTY将双链复合物从细胞核转运至细胞质中, 
其中miRNA与Argonaute (AGO)蛋白可以结合形成

RNA诱导沉默复合体(RNA-induced silencing com-
plex,  RISC),  进而指导AGO1对互补靶基因的

mRNA进行切割, 从而抑制靶基因的表达, 而miR-
NA*可以被迅速降解, 双链结构的另一条链装载到

含有AGO1的miRISC复合体上成为成熟miRNA 
(Chen 2005; Budak和Akpinar 2015)。由于DCL1参
与了植物中大部分miRNA的剪切加工过程, DCL1
的完全缺失突变可导致胚胎死亡, 而部分功能缺

失的突变体会因为许多成熟miRNAs表达量的降

低引起发育异常(Park等2002; Suarez等2015)。
2  miRNAs在植物中的作用机制

植物miRNAs具有多种生物学功能, 可以参与

调控植物的生长发育、植物激素信号转导、环境

胁迫的应答等。植物中miRNAs的作用机制一般

存在两种: 第一种作用方式与小干扰RNAs (small 
interfering RNAs, siRNAs)相似, 植物miRNAs与靶

mRNA完全匹配, miRNAs的5′端残基可以和靶

mRNA的开放读码框(open reading frame, ORF)区
相互识别并完整互补配对进行切割降解, 从而使

靶mRNA无法翻译, 这种作用方式在植物中比较常

见(Johnson等2005; Khraiwesh等2012; 伊六喜等

2013); 第二种方式是植物miRNAs与靶mRNA结合

不完全匹配, 进而抑制mRNA的翻译, 但转录却不

受其影响(Slack等2000)。在miRNAs抑制翻译过程

中, miRNAs与靶mRNA的3′非翻译区(untranslated 
region, UTR)结合并改变mRNA上核糖体密度或者

特异性降解新合成的多肽链来抑制mRNA的翻

译。也有研究发现植物miRNA172中存在特殊情

况, miRNA172和靶基因APETALA2的ORF区完全

互补, 但并不直接降解RNA, 而是通过介导APETA-
LA2的翻译抑制, 说明miRNAs作用机制中的切割

和抑制可能是协调进行的(Chen 2004)。有研究发

现, miRNAs可以促进基因表达, 部分miRNAs位于

其靶基因的内含子中, 这类miRNAs为内含子miR-
NAs, 而大多数内含子miRNAs与其靶基因的表达

量相一致, 内含子miRNAs可以通过调控靶基因上

游的转录体系来调控靶基因的表达, 比如通过下

调转录抑制因子来促进宿主基因的表达(Musi-
yenko等2008; Monteys等2010; Kos等2012), 一些植

物miRNAs可以通过自身下调来促进靶基因的表

达从而应对生长需求和胁迫(Jin等2012; Zhao等
2015), 下调是一个很复杂的过程, 可以认为miR-
NAs与靶基因存在着反馈抑制调节途径。

3  植物miRNAs与环境胁迫

植物在生长过程中经常会受到各种环境胁迫, 
环境胁迫可以分为生物胁迫和非生物胁迫两种, 
生物胁迫包括虫害和病原物侵染等; 非生物胁迫

包括干旱、洪涝、盐碱、矿物质缺乏、温度胁迫

等。胁迫可以诱导植物相关基因表达, 从而积累

物质以及促使相关的代谢途径发生改变来使植物

产生抗性(Zhu 2002)。近年来, 许多与胁迫相关的

编码蛋白基因被发掘, 而miRNAs对这些基因具有

重要的调控作用(Baxter等2014; Zhang 2015)。大

多数非生物胁迫和生物胁迫都会引起氧化胁迫, 
使植物体中活性氧大量积累, 损伤细胞的结构, 进
而导致细胞死亡; 超氧化物歧化酶(superoxide dis-
mutase, SOD)可以通过改善细胞活性氧的清除能

力在植株遭受逆境时减少活性氧的累积, 减轻逆

境对植物的伤害。在对水稻及拟南芥的研究中发

现, miR398家族在植物遇到氧化胁迫时表达量会

图1  植物miRNAs的生物合成示意图

Fig.1  Biogenesis mechanism of plant miRNAs
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发生变化, 从而使植株产生抗性, miR398的靶目标

是CSD基因, CSD1和CSD2是两种Cu/Zn过氧化物

歧化酶基因, miR398能降解CSD1和CSD2; 在遭受

氧化胁迫时, miR398的表达量会持续降低, 从而不

断减轻对CSD基因的抑制, 细胞中的CSD mRNA会

不断积累, 进而消除体内的氧化基团, 减缓在氧化

胁迫下植物受到的损伤(丁艳菲等2010; Sunkar等
2012)。不同环境胁迫能够诱导一些相应的miR-
NAs的表达, 部分miRNAs也可以同时受到多种胁

迫的诱导。研究表明, 植物miRNAs可通过在转录

水平和转录后水平上调控相关靶基因的表达量, 
从而响应环境胁迫(Jian等2010), 但具体机制尚不

明确。探索miRNAs的调控通路将有助于阐明植

物抵抗环境胁迫的分子机理, 并对寻找新的抗性

基因资源具有重要意义。

3.1  miRNAs与盐胁迫

土壤中盐分的含量是植物生长发育的重要影

响因子, 植物中的miR159、miR164、miR167、
miR169、miR319、miR396、miR397和miR417等
均能响应盐胁迫, 但它们在不同植物中的表达量

以及响应机制并不完全相同。研究表明, 植物中

的miR319对盐胁迫呈正响应, 而miR164和miR167
呈负响应, 并且它们与植物体内的激素有一定关

系(艾佳等2014; 牟桂萍等2013)。植物miR169家族

可以对盐胁迫产生响应, 水稻中的miR169家族的

很多成员均会受到高盐浓度的诱导, 从而对盐胁

迫产生调节作用; 而miR396c在植株遭到盐胁迫之

后表达量下调, 对水稻中的miR396c进行过表达, 
发现水稻的耐盐性会降低(Gao等2010)。在拟南芥

中, miR397能够对抗盐相关蛋白LACs和CKB3进
行负调控(Liu等2008)。
3.2  miRNAs与干旱胁迫

干旱胁迫是制约植物生长的重要因素, 植物

中的miR159、miR160、miR169、miR393、
miR394和miR395等均会在干旱响应途径中发挥调

节作用。在拟南芥中发现miR169的靶基因为

NFYA5 ,  该基因在抗旱过程中起重要作用 ,  而
miR169对其靶向mRNA进行降解抑制, pre-miR169
在干旱胁迫下表达量减少(Li等2008); 在马铃薯中

miR169也具有相同的功能(Zhang等2011)。大豆中

miR169c的靶基因是GmNFYA3, miR169会在大豆

体内对GmNFYA3的mRNA进行降解; GmNFYA3基
因在拟南芥中进行过表达可以减缓叶片中水分散

失, 从而提高拟南芥突变体的抗干旱能力; 在转基

因拟南芥中过表达大豆miR394, 可以抑制拟南芥

中F-box基因的转录, 提高拟南芥的抗旱能力(Kim
等2010; 倪志勇2013)。当烟草处于干旱条件下, 烟
草中的miR160及miR395均会响应干旱胁迫, 但它

们的表达量不同, 分别表现为下降和上升, 进而通

过对各自靶基因之间的作用, 促进根系伸长, 降低

植株能量消耗, 提高烟草对干旱的抗性(尹福强

2013)。
3.3  miRNAs与温度胁迫

植物在生长过程中经常会遭受低温以及高温

胁迫, 研究发现植物miR160、miR164、miR319以
及miR397会响应低温胁迫。水稻和拟南芥等植物

遭受低温胁迫时, miR160的表达量会明显增加, 靶
基因ARF受到负调控; ARF是一类生长素应答基因, 
可以与生长素反应元件特异结合并发挥调节作用, 
从而抑制生长速率, 增强植株抗低温胁迫的能力

(Liu等2008; Yang等2013)。甜杨(Populus suaveo-
lens)中miR164在植株遭到低温胁迫时可以通过调

控其靶基因NAC1进而调控生长素信号来增强植物

的抗寒能力(孙润泽等2011)。小麦在低温胁迫条

件下, miR397表达量会下调, 使其靶基因ICE1含量

上升 ,  从而增强植株对低温的耐受力(Gupta等
2014)。

对高温胁迫下小麦叶片miRNAs进行高通量

测序, 发现小麦miRNAs会表现出不同的表达模式, 
共检测到32个miRNAs家族, 其中9个保守的miR-
N A s与高温胁迫相关 ,  m i R 1 5 6、m i R 1 5 9、
miR160、miR166、miR168、miR169、miR393和
miR827表达量增加, 而miR172表达量明显降低

(Xin等2010)。Stief等(2014)也报道了拟南芥

miR156在高温胁迫下表达量明显增加; miR398也
被认为是提高拟南芥耐热性的关键因子(Guan等
2013)。
3.4  miRNAs与营养胁迫

营养元素在植物生长中起重要的作用。磷元

素的缺乏会减缓植物生长的速率, 使叶片变小, 推
迟成熟。研究发现, 转录因子NAC1受到miR164的
调控, 在植物遇到低磷胁迫时, miR164的表达量下
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调, 增强NAC1的表达量, 从而促进侧根的发育, 使
植物根系在土壤中的吸收面积增加, 提高抗逆性

(曾后清等2010)。拟南芥中, miR399可受到低磷胁

迫的诱导, miR399的靶基因是泛素结合酶(UBC24)
基因家族, 在植物受到低磷胁迫时, 会促进miR399
的表达量上升, 抑制其靶基因UBC24的表达, 提高

磷转运子的表达, 增强主根的延伸能力(Chiou等
2006); 而当磷的供给量正常或者过高时, miR399
的表达量会下调, 提高UBC24的表达量, 降低植株

对磷的吸收, 避免植株磷中毒。但是在植物的根

系中不存在miRNA399的转录初产物, 这可能是一

个从叶片和茎向根运输的途径, 从而来稳定根系

中的磷元素含量(Pan等2008)。
植物缺少硫元素时, 叶绿素及相关蛋白质合

成受到抑制, 导致植株矮化, 叶片黄化。在拟南芥

中发现miR395的靶点分别是硫转运子AsT68和
ATP硫化酶基因APS家族的部分成员, 前者的作用

是将根系中的硫元素运输到茎和叶, 后者则催化

植株对硫的吸收。当植株遭到低硫胁迫的时候, 
APS1、APS3以及APS4在转录水平上受到miR395
的负调控, 进而调节硫酸盐在叶片之间的转运, 稳
定植株中硫酸盐的含量(Liang等2010)。

植物如果缺少氮元素, 叶片会受到较大的影

响, 叶片面积变小, 颜色变黄, 茎变细长, 茎基部变

黄红色。植物中有许多miRNAs可以在低氮胁迫

时发挥作用, 在玉米和拟南芥中均发现miR167对
低氮胁迫响应, 说明miR167对单子叶和双子叶植

物低氮的响应是具有保守性的(Liang等2012)。在

拟南芥中过表达miR169, 其靶基因NFYA受到抑制, 
植物体内的氮含量下降, 其原因可能是miR169的
过表达破坏了植物根系对氮的吸收能力 ,  说明

miR169对调控植物在土壤中的氮元素吸收有着重

要的作用(Zhao等2011)。miR393可通过与其靶基

因AFB3的互作来调节硝酸盐的含量, 并且可以改

变植株根系的生长情况(Vidal等2010)。
3.5  miRNAs与机械胁迫

机械胁迫一般是指植物在外力的条件下造成

弯曲等伤害。在长时间遭受外力(如风力)的影响, 
植物会产生木化组织来维持弯曲的枝条正常生长, 
但目前对于植物的这种防御机制并不明确。已有

研究从遭受机械胁迫的毛果杨(Populus trichocarpa)

中鉴定出了21种miRNAs基因家族, 多个靶基因与

植物发育和抗胁迫相关, 比如细胞壁代谢合成基

因等; 在受到机械胁迫时, 这些miRNAs的表达调

控与植物适应性生长具有高度的相关性 (Lu等
2005)。这说明植物miRNAs在遭受机械胁迫的时

候会发生变化, 并且可以在改变植物生长适应性

上发挥重要的作用。

3.6  miRNAs与UV-B辐射胁迫

在对拟南芥的研究中, 利用基因芯片技术筛

选与UV-B辐射相关的miRNAs, 共得到了分属于11
个miRNAs家族的21个miRNAs, 其中miR156、
miR157、miR159、miR160、miR165、miR166、
miR167、miR169、miR170、miR171、miR172、
miR319、miR393、miR398和miR401受UV-B辐射

的正调控 ( Z h o u等2 0 0 7 )。杨树中m i R 1 5 6、
miR160、miR165、miR166、miR167、miR168和
miR398也受到UV-B辐射的正调控, 但与拟南芥不

同的是, miR159、miR169和miR393受到UV-B辐

射的负调控(Jia等2009), 可以推测不同物种对

UV-B辐射的响应具有特异性。

3.7  miRNAs与病原菌胁迫

越来越多的研究表明, miRNAs可以抵御外源

基因入侵, 并且可以抑制外源基因的表达, 进而参

与植物抗病过程。在病原菌侵染植物时, 会诱导

出植物体内大量的miRNAs (Bazzini等2007; Thie-
baut等2015), miRNAs通过和靶基因互作, 干扰病

原菌基因的表达。Zhang等(2011)用丁香假单胞菌

侵染拟南芥后, 发现miR156、miR159、miR166、
miR825、miR852和miR843出现显著的表达差

异。Yin等(2012)在棉花(Gossypium hirsutum)中发

现65个miRNA家族在接种黄萎病后出现表达差异, 
并鉴定了14个新的miRNAs。在番茄中, 通过微阵

列分析确定了3个可以响应番茄灰霉病胁迫的

miRNAs, 即2个表达下调的miRNAs (miR160和mi-
R171a)和1个表达上调的miRNA (miR169), miR169
表达量的增加会抑制其靶基因NF-YA5的表达, 从
而提高植物抗逆性; 同时, 响应胁迫的miRNAs在
转录后的水平上调控番茄幼苗代谢、形态以及生

理适应性(Jin等2012)。人工构建miR159靶向芜菁

黄花叶病毒表达载体, 可以提高转化拟南芥的病

毒抗性(Niu等2006)。Martínez等(2011)结合生物信
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息学与miRNAs高通量测序技术, 分析和预测了黄

瓜的miRNAs家族及其靶基因, 其中, miR5的靶基

因是R-FOM2, 而R-FOM2在甜瓜中是枯萎病抗性

基因。

3.8  miRNAs*与环境胁迫

miRNA*是与成熟miRNA互补的小RNA, 以
往认为miRNA*是在miRNA合成时产生的无功能

产物, 它的表达量很低, 而且短时间内会迅速降

解。研究表明, miRNA*在特定条件下表达量较高, 
且作用方式与miRNA相类似, miRNA是与AGO1形
成RISC, 而miRNA*是与AGO2形成沉默复合体

(Meng等2011b; Sunkar等2012; An等2014)。甜高

粱(Sorghum bicolor)的miR395*在植株营养丰富条

件下表达量极高, 推测其可能在植株的生长发育

进程中起作用(Calviño等2011)。在拟南芥受到丁

香假单胞菌胁迫时, miR393*会大量积累并通过调

控靶基因MEMB12 (编码SNARE蛋白)的表达来提

高植株的抗性(Zhang等2011), 而miR399*在拟南芥

缺乏磷酸盐的条件下表达量明显增加(Hsieh等
2009)。目前对于植物中miRNA*的研究比较少, 
而且部分miRNA*的靶基因并不明确, 其具体的作

用机制以及对靶基因功能的挖掘还有待进一步的

研究。

4  展望

植物miRNAs作为一类重要的小RNA, 具有调

控植物生长发育、新陈代谢等重要功能。植物中

miRNAs通常是与靶基因的编码序列完全互补来

切割降解mRNA, 从而对植物的生理过程进行调

控, 这与动物中miRNAs的翻译抑制不同。目前, 
对植物miRNAs的功能及其作用机制已有较多的

研究报道, 极大地促进了人们对植物抗逆机制的

深入理解。但是多数miRNAs存在多种靶基因, 互
相之间也存在着复杂的调控网络, 对于植物中这

些调控网络的研究尚不够深入; 虽然在多数植物

中鉴定出了大量保守的miRNAs, 但是相当一部分

的miRNAs仍然需要通过预测其靶基因来推测其

功能, 由于miRNAs的长度有限, 对其靶基因的精

确预测及鉴定也是一个亟待解决的难点; 同时, 对
于植物中非保守的miRNAs研究尚少, 对这些特异

性的miRNAs功能研究将是未来一个重要的目

标。高通量测序技术不但可以鉴定出同一样品中

已知的miRNAs, 而且可以检测出所有差异表达的

miRNAs, 将miRNAs测序及转录组测序联合分析

可以提高靶基因筛选的准确性, 因此该技术是鉴

定响应胁迫miRNAs及深入研究响应胁迫miRNAs
调控通路的重要工具。利用过表达或者敲除miR-
NAs及其靶基因是验证miRNAs响应不同环境胁迫

的有效方式, 因此, 通过对植物中与抗逆相关的

miRNAs进行深入研究, 利用基因工程手段对植物

抗逆miRNA进行改造, 过表达、敲除或人工合成

特异抑制部分基因的miRNAs将会是提高植物抗

逆性的一个重要手段。目前关于miRNAs的研究

主要集中在拟南芥、烟草、番茄等模式植物, 而
在其他植物中的研究还比较有限, 深入了解miR-
NAs在植物生长发育和抗逆、抗病中的调控机制, 
并通过基因工程手段对抗逆相关miRNAs进行改

造以改良植物抗逆性将是未来研究的重要方向。
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