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植物抗逆和开花相关 ｍｉＲＮＡ研究进展
及在丝瓜上的应用

刘　哲，许园园，娄丽娜，苏小俊
（江苏省农业科学院蔬菜研究所／江苏省高效园艺作物遗传改良重点实验室，江苏南京２１００１４）

　　摘要：ｍｉＲＮＡ是生物体内的一种非编码小ＲＮＡ，长度为２０～２２个核苷酸，通过与靶ｍＲＮＡ互补配对，在转录后水
平上对基因表达进行负调控，可导致ｍＲＮＡ降解或翻译抑制，主要对植物形态建成、生长发育及对外界环境胁迫因素
的应答等产生影响。介绍ｍｉＲＮＡ的形成，重点阐述植物ｍｉＲＮＡ在响应低温、干旱、盐害等逆境胁迫和开花调控中的
生物学功能，并介绍丝瓜及葫芦科ｍｉＲＮＡ的近期研究情况。
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　　ｍｉＲＮＡ是一种非编码小 ＲＮＡ，总长度为２０～２２个核苷
酸，存在于生物体内［１－２］。１９９３年第 １个 ｍｉＲＮＡ（ｌｉｎ－
４ｍｉＲＮＡ）基因在线虫（Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓｅｌｅｇａｎｓ）中被发现，直到
２００２年第１个植物 ｍｉＲＮＡ被发现［３－４］，对植物 ｍｉＲＮＡ的研
究才逐渐得到世界各国科研人员的关注。虽然对植物

ｍｉＲＮＡ的研究从２１世纪初才开始，与动物 ｍｉＲＮＡ的研究相
比还存在一定差距，但随着ｍｉＲＮＡ研究方法的不断更新以及
专业仪器设备的更新换代，植物ｍｉＲＮＡ被发现的数量也不断
增加，种类也不断丰富。目前，已经在拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａＬ．）、烟草（Ｎｉｃｏｔｉａｎａｔａｂａｃｕｍ）、水稻（Ｏｒｚａｓａｔｉｖａ
Ｌ．）、丝瓜属（Ｌｕｆｆａｓｐｐ．）、玉米（ＺｅａｍａｙｓＬ．）、普通小麦
（ＴｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍＬ．）、蕨类（Ｐｔｅｒｉｄｏｐｈｙｔａ）等植物中陆续发现
了不同数量和类型的ｍｉＲＮＡ［５－１２］。

１　植物ｍｉＲＮＡ的合成

ｍｉＲＮＡ的生物进化过程在植物中是相对保守的，并且在
植物和动物中有较大的同源性，使得其在结构和功能上有较

大的相似性［１３］。ＭＩＲ基因编码植物 ｍｉＲＮＡ，且在拟南芥中，
大部分ＭＩＲ基因位于基因间隔区［１４］。ｍｉＲＮＡ的生物合成可
分为以下几步：（１）ＭＩＲ基因在 ＲＮＡ聚合酶Ⅱ的作用下转录
形成ｍｉＲＮＡ初级转录物 ｐｒｉ－ｍｉＲＮＡ［１５］。ｐｒｉ－ｍｉＲＮＡ结构
中含有１个特殊结构，即不完全的双链发夹结构，该结构能够
被核糖核酸酶Ⅲ（ＲＮａｓｅⅢ）家族蛋白 ＤＩＣＥＲ－ＬＩＫＥ１
（ＤＣＬ１）特异性识别并加工为 ｍｉＲＮＡ前体［１３，１６］。（２）在
ＤＣＬ１等蛋白的作用下，ｐｒｅ－ｍｉＲＮＡ颈环结构被去掉，进而

形成具有 ｍｉＲＮＡ／ｍｉＲＮＡ复合体结构的双链 ｍｉＲＮＡ［１４］。
（３）在解旋酶作用下，该双链 ｍｉＲＮＡ在细胞质中被分解为２
条单链，而ｍｉＲＮＡ在 ＡＲＧＯＮＡＵＴＥ１（ＡＧＯ１）复合体的作用
下得以保留，进一步形成能作用于靶基因ｍｉＲＮＡ诱导的沉默
复合物（ＲＮＡ－ｉｎｄｕｃｅｄｓｉｌｅｎｃｉｎｇｃｏｍｐｌｅｘ，简称 ＲＩＳＣ）［１７］。然
后，ｍｉＲＮＡ被降解，但是有研究表明，有些 ｍｉＲＮＡ并不会被
降解［１８］。

２　植物ｍｉＲＮＡ功能的研究进展

２．１　逆境相关植物ｍｉＲＮＡ的研究进展
作物产量的提高和品质的提升可受到逆境胁迫的影响，

国内外科研人员正试图揭示这一复杂的植物生长发育机制，

关于其生物学机制的研究也越来越得到重视。近年来众多研

究表明，ｍｉＲＮＡ在植物胁迫响应和抗逆性提高等方面具有十
分重要的作用［５，１９］。研究发现，在逆境胁迫因子诱导下，植物

体内会形成 ｍｉＲＮＡ诱导沉默复合物，这些复合物能与靶
ｍＲＮＡ通过互补配对结合，进而调节其相应靶基因 ｍＲＮＡ的
表达，从而有效调控下游与抵抗胁迫相关基因的表达，引起与

相应抗逆性相关代谢产物的增多或减少，实现对逆境的适应。

在调控靶基因时，１个 ｍｉＲＮＡ可以调控多个靶基因，如在拟
南芥中基因ｐｈｏ２和ＵＢＣ２４均可受ｍｉＲＮＡ３９９调控［２０］；同时１
个靶基因可受多个ｍｉＲＮＡ调控，如冯浩研究发现，兴资９１０４
的条锈病抗／感性状是多条ｍｉＲＮＡ共同调控的结果［２１］。

植物组织中的一些 ｍｉＲＮＡ受几种不同非生物胁迫的诱
导。ｍｉＲ１６９家族包含１７个 ｍｉＲＮＡ，它们具有９种不同的序
列结构，干旱胁迫时，拟南芥通过抑制 ｍｉＲ１６９ａ与 ｍｉＲ１６９ｃ
的表达来提高抗旱性，但在水稻中，ｍｉＲ１６９ｇ主要在根部和茎
部表达，以提高水稻的抗旱性［２２］。Ｋａｎｔａｒ等利用 ＲＴ－ＰＣＲ
的方法研究发现，大麦叶片中 Ｈｖｕ－ｍｉＲ１５６ａ、Ｈｖｕ－ｍｉＲ１６６、
Ｈｖｕ－ｍｉＲ１７１、Ｈｖｕ－ｍｉＲ４０８的表达量在受到脱水处理后明
显增加［２３］；另外，利用 ｍｉＲＮＡ芯片技术对小麦研究发现，经
过不同时间的干旱处理后，根和叶中都有ｍｉＲＮＡ表达且表达
量远高于对照［２４］。在缺水处理时，蒺藜状苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ
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ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ）芽和根中的 ｍｉＲ３９８ａ／ｂ和 ｍｉＲ４０８表达量明显增
加，而ＣＯＸ５ｂ的表达受到抑制，说明编码铜蛋白的ＣＯＸ５ｂ可
响应缺水胁迫［２５］。在低温诱导下，毛果杨ｍｉＲ１６８、ｍｉＲ４７７以
及拟南芥ｍｉＲ１６９、ｍｉＲ１７１、ｍｉＲ１７２、ｍｉＲ４０８等表达量明显增
加，但毛果杨 ｍｉＲ１５６、ｍｉＲ４７５、ｍｉＲ４７６的基因表达量降
低［２６］。研究发现，在拟南芥中 ｍｉＲ４１７的表达受盐害胁迫调
节，其过量表达可提高拟南芥的抗盐性［２７－２８］。同一种

ｍｉＲＮＡ在不同的生理环境下发挥的作用不同，如利用基因沉
默技术研究发现，ｍｉＲ３９５通过靶定腺苷 ５′－磷酰硫酸
（ａｄｅｎｏｓｉｎｅ５′－ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌｓｕｌｐｈｕｒｉｃａｃｉｄ，简称 ＡＰＳ）和 ＡＳＴ６８
参与调节硫酸盐在植物体内的积累和配置，而在高盐和干旱

胁迫下的烟草（Ｎｉｃｏｔｉａｎａｔａｂａｃｕｍ）中，ｍｉＲ３９５的表达量明显
提高［２９］。

一些植物ｍｉＲＮＡ的表达可受重金属胁迫的影响。Ｄｉｎｇ
等利用生物芯片对镉胁迫下水稻 ｍｉＲＮＡ的表达进行分析发
现，水稻中存在１９个与镉应答相关的 ｍｉＲＮＡ，其中 ｍｉＲ５２８
的表达量在镉胁迫下增加，ｍｉＲ１６２、ｍｉＲ１６８、ｍｉＲ３９６等的表
达量下降［３０］。在低硫的诱导下，拟南芥 ｍｉＲ３９５的表达明显
受到抑制［３１］。植物中响应铜（Ｃｕ）胁迫的转录水平调控因子
是ｍｉＲ３９８，在土壤高浓度 Ｃｕ的胁迫下，ｍｉＲ３９８诱导超氧化
物歧化酶（ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅｄｉｓｍｕｔａｓｅ，简称 ＳＯＤ）基因过量表达，合
成更多的Ｃｕ／锌（Ｚｎ）－ＳＯＤ酶，从而使铜离子流向 ＳＯＤ，降
低铜离子的含量和毒害，使得植物体内的铜离子达到平衡。

２．２　ｍｉＲＮＡ参与植物开花调控的研究进展
ｍｉＲ１５６和ｍｉＲ１７２家族在调控植物开花过程中具有重要

作用，同时，它们也是年龄途径的重要组成成员［３２－３３］。其中

ｍｉＲ１７２在叶片和花蕾中的丰度随着植物年龄的增大不断增
加，而ｍｉＲ１５６在胚胎和早期植物幼苗中的表达量较高，且随
着植物年龄的增大而降低［３４］。

在拟南芥中，与开花相关的ｍｉＲ１５６家族包括ｍｉＲ１５６ａ～
ｍｉＲ１５６ｊ共 １０个成员［３２］，它们能靶向作用于 １７个 ＳＰＬ
（ｓｑｕａｍｏｓａｐｒｏｍｏｔｅｒ－ｂｉｎｄｉｎｇｐｏｔｅｉｎ－ｌｉｋｅ）转录因子中的 １１
个，并通过转录切割的方式下调这些 ＳＰＬ基因的表达。过表
达 ｍｉＲ１５６的植株表现出开花延迟和幼年阶段延长等现
象［３３］。同时，在其他作物如水稻、番茄、玉米中过表达

ｍｉＲ１５６也表现为开花延迟，表明 ｍｉＲ１５６在控制开花的作用
上是相对保守的［３５－３７］。

ｍｉＲ１７２家族包括 ｍｉＲ１７２ａ～ｍｉＲ１７２ｅ共５个成员，它们
主要在ｍｉＲ１５６下游抑制开花［３８］。通过核染色质免疫共沉淀

技术验证发现，ｍｉＲ１５６靶向基因为 ＳＰＬ９和 ＳＰＬ１０，是
ｍｉＲ１７２ｂ的直接转录激活子，同时ＳＰＬ９过表达转基因株系中
ｍｉＲ１７２的表达水平明显升高［３９］。在拟南芥中，ｍｉＲ１７２有６
个靶基因，分别为 ＡＰ２、ＴＯＥ１、ＴＯＥ２、ＴＯＥ３、ＳＭＺ、ＳＮＺ［３２］，这
些基因是典型的开花抑制子，并且被 ｍｉＲ１７２在转录水平抑
制［４０－４１］。此外ｍｉＲ１７２的过表达也会导致ＦＴ、ＬＦＹ、ＡＰ１等上
调表达，同时，ＳＭＺ和ＴＯＥ１也能调控ＦＴ基因表达［３８］。

ｍｉＲ１５９靶向作用于ＭＹＢ转录因子，而ｍｉＲ３１９靶向作用
于ＴＣＰ转录因子，它们在功能上有一定的冗余［４２］。在拟南芥

中，ＭＹＢ３３、ＭＹＢ６５、ＭＹＢ１０１主要受 ｍｉＲ１５９家族 ｍｉＲ１５９ａ～
ｍｉＲ１５９ｃ３个成员的调控［４３］。有研究表明，ｍｉＲ１５９能参与调
控植物开花中的赤霉素途径，能够促进拟南芥在短日照下开

花［３２］。ＴＣＰ２、ＴＣＰ３、ＴＣＰ４、ＴＣＰ１０、ＴＣＰ２４等５个靶基因主要
受ｍｉＲ３１９家族中ｍｉＲ３１９ａ～ｍｉＲ３１９ｃ等３个成员的调控［４４］。

过表达ｍｉＲ３１９的拟南芥植株在长日照条件下呈现出晚花现
象［４５］，此外，失去ＴＣＰ４基因功能的突变体植株也呈现出晚花
现象［４６］，进一步证明ｍｉＲ３１９在植物开花的控制过程中起到
了重要作用。近年来，大量ｍｉＲＮＡ被发现与植物开花的时间
调控有关，如ｍｉＲ３９０家族和ｍｉＲ３９９家族［４２，４７］。

３　丝瓜ｍｉＲＮＡ的研究

关于丝瓜及丝瓜所属的葫芦科ｍｉＲＮＡ的研究起步较晚。
凌键利用重测序的单核苷酸多态性 （ｓｉｎｇｌｅｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓ，简称 ＳＮＰ）数据分析了黄瓜 ｍｉＲＮＡ位点的遗
传多样性［４８］。李超汉发现，ＮＡＭ基因家族是 ｍｉＲ１６４的靶标
基因，可调控植物的生长发育，通过利用高通量测序与生物信

息学手段研究发现，ｍｉＲＮＡ参与黄瓜嫁接苗对干旱、高盐、缺
氮、缺磷胁迫的应答［４９］。梁超琼等研究发现，植物抗病过程

和生长过程中的 ＭＹＢ类转录因子主要受 ｍｉＲ１５９和 ｍｉＲ８５８
调控［５０］。郭清利对黄瓜叶片小 ＲＮＡ进行测序分析，在黄瓜
叶片中共预测到８２个ｍｉＲＮＡ，其中保守、非保守ｍｉＲＮＡ分别
为４２、４０个，其中４８个为首次发现的 ｍｉＲＮＡ［５１］。刘娜等通
过Ｓｏｌｅｘａ测序分析发现，嫁接能够影响植物的生长发育，并能
提高植物对胁迫的抗性［５２］。Ｃｈｅｎ等利用下一代测序技术对
丝瓜品种ＹＬＢ０５（耐褐变）和 ＸＴＲ０５（易褐变）的基因表达谱
进行分析，获得９．１ＧＢ有效数据，提供了全面的转录组序列
资源［９］。这些研究成果促进了丝瓜ｍｉＲＮＡ的研究，也为丝瓜
耐褐变遗传育种的深入研究提供了新的思路，相信随着研究

人员的不断努力和生物信息学等新技术的发展，丝瓜 ｍｉＲＮＡ
的研究会更为全面和深入。
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生物炭影响土壤重金属生物有效性的研究进展

朱永琪１，董天宇２，宋江辉２，杨　光２，陈建华２，王海江１

（１．石河子大学农学院，新疆省石河子８３２０００；２．新疆生产建设兵团绿洲生态农业重点实验室，新疆石河子８３２０００）

　　摘要：目前，农田土壤重金属污染治理和修复越来越受国家的重视，生物炭是从生物质中热解得到的一种富含碳
的难溶性固态物质。生物炭施入土壤后，与土壤重金属发生吸附、沉淀、络合、离子交换等一系列反应，使土壤重金属

钝化。土壤重金属的生物有效性是指土壤重金属在生物体内吸收、积累或产生危害的程度。生物炭可以通过改变土

壤的理化性质及微生物群落结构来影响重金属的生物有效性。本文主要综述了生物炭修复土壤重金属污染的研究进

展，阐述了不同材料以及不同裂解温度下生物炭对重金属生物有效性的影响，归纳总结了温度以及不同原材料对生物

炭吸附行为的影响，探讨了生物炭对土壤重金属生物有效性的影响，并对今后的研究方向进行了展望。

　　关键词：生物炭；土壤；重金属；生物有效性
　　中图分类号：Ｓ１５６．２；Ｘ５３　　文献标志码：Ａ　　文章编号：１００２－１３０２（２０１８）１６－０００９－０６
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建设兵团科技支疆项目（编号：２０１４ＡＢ００２）；石河子大学自然科学
一般项目（编号：ＲＣＺＸ２０１５２２）。

作者简介：朱永琪（１９９３—），男，甘肃天水人，硕士研究生，主要从事
土壤重金属污染改良研究。Ｅ－ｍａｉｌ：９６０６５６９３１＠ｑｑ．ｃｏｍ。

通信作者：王海江，博士，副教授，主要从事农业信息化方面的研究。

Ｅ－ｍａｉｌ：ｗｈｊ－２１９＠１６３．ｃｏｍ。

　　土壤是构成生态系统的基本要素之一，与人类的生存和
发展息息相关。近年来，随着全球工业化以及农业现代化的

发展，加上农用资源的大力投入，使土壤污染日益加剧；而由

于土壤重金属污染具有滞后性、不可逆性以及隐蔽性，学者对

土壤重金属污染的关注也日益增多［１］。据报道，在全球范围

内，由人类活动向环境投放的重金属约有２４４１．５万 ｔ［２］，而
在我国受重金属污染的耕地面积约有２．０×１０７ｈｍ２［３］，其中
广西、四川、辽宁、云南等地区的铅（Ｐｂ）含量是背景值的２．５
倍，大部分省（区）的镉（Ｃｄ）含量是土壤背景值的２倍以上，
某些省（区）甚至是背景值的１０倍，Ｐｂ、铬（Ｃｒ）、铜（Ｃｕ）、锌
（Ｚｎ）在部分省（区）超标也极为严重［４］。农业部农产品污染

防治重点实验室调查显示，重金属超标的农产品面积占污染

物超标农产品种植总面积的８０％以上［５］。因此，明确土壤重

金属的毒害机制，开展土壤重金属污染修复研究，对于缓解土

壤压力、改善生态环境具有重大意义。

重金属的生物有效性是衡量重金属元素的迁移性以及对

生态环境影响的重要指标之一。重金属的生物有效性是指重

金属能对生物体产生毒性效应或被生物吸收的性质，包括毒

性和生物可利用性，是评价生态地球化学的重要参数［６］。

Ｌａｍｂａ等通过分析重金属的生物有效性认为，重金属的生物
有效性不仅与总量有关，还与各形态之间分布密切相关［７］。

故学者们通过研究不同形态的重金属对生物吸收的贡献程

度，可以确定重金属的生物有效性［８］。土壤重金属总量、土

壤ｐＨ值和土壤有机质含量等是影响农田土壤重金属生物有
效性的重要因素，因此目前对土壤重金属生物有效性的研究

多从土壤ｐＨ值、有机质含量、土壤重金属总量及其形态分布
等着手。重金属的生物有效性决定着其在土壤中毒性的强

弱，因此，在重金属污染土壤的修复过程中，通过降低重金属

的生物有效性来改善土壤质量一直是学者们的研究热点，而

生物炭作为一种新型的土壤改良剂，也逐渐被应用于修复土

壤重金属污染。

生物炭最初被认为是肥力很高的“黑土壤”［９］，随后“生

物炭之父”ＷｉｍＳｏｍｂｒｏｅｋ进一步详细描述了生物炭的分布和
特点，Ｌｅｈｍａｎｎ等在《Ｎａｔｕｒｅ》上发表的文章中提出：Ｂｌａｃｋｉｓ
ｇｒｅｅｎ［１０］，随着相关研究的深入，学者对于生物炭的关注与日
俱增。生物炭是指生物质在限氧条件下经高温慢热解（通常

温度＜７００℃）产生的一类难溶的、稳定的、芳香化的富碳物
质［１１］。国际生物炭协会（ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＢｉｏｃｈａｒＩｎｉｔｉａｔｉｖｅ，简称
ＩＢＩ）指出，生物炭施加到土壤中具有农业应用价值和环境效
益［１２］。生物炭作为一种有机质，不仅可以增强土壤肥力，而

且其较大的孔隙度和比表面积，具有很好的吸附性能，因此在
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