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１　ｍｉＲＮＡ概述

ｍｉｃｒｏＲＮＡ（ｍｉＲＮＡ）是小的非编码内源性 ＲＮＡ（１８～２４
个核苷酸），首先在线虫（Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓｅｌｅｇａｎｓ）中被发现，可
在突变的秀丽隐杆线虫中暂时表达，所以ｍｉＲＮＡ最初被称为
短时间ＲＮＡ（ｓｔＲＮＡ）［１］。植物 ｍｉＲＮＡ是一类内源性非编码
小 ＲＮＡ，对植物生长发育至关重要。植物 ｍｉＲＮＡ主要经过
以下几个过程产生：首先编码 ｍｉＲＮＡ的基因依赖 ＲＮＡ聚合
酶ＰｏｌⅡ复合体形成长约１０００ｂｐ的初级转录物，初级转录
物呈现不完全配对的茎环结构，随后初级转录物转变为成熟

的ｍｉＲＮＡ，该过程需要经过２个步骤，第１步在细胞核中进

行，蛋白酶ＤＣＬ１识别茎环结构并对其进行切割，形成前体
ｍｉＲＮＡ，前体ｍｉＲＮＡ通过ＨＡＳＴＹ转运蛋白转运到细胞质中；
第２步在细胞质中进行，ＡＴＰ依赖性ＲＮａｓｅⅢ蛋白Ｄｉｃｅｒ识别
前体ｍｉＲＮＡ的２ｎｔ３′突出端，并从其末端去除约２１ｎｔ序列形
成成熟的ｍｉＲＮＡ－ｍｉＲＮＡ双链体［２］。接着成熟的ｍｉＲＮＡ双
链体展开形成２２ｎｔ的单链成熟ｍｉＲＮＡ，其与Ａｒｇｏｎａｕｔｅ蛋白－
１（ＡＧＯ－１）以及其他调节蛋白如 ＧＷ１８２和聚 Ａ结合蛋白
（ＰＡＢＰ）一起形成ＲＮＡ诱导沉默复合物（ＲＩＳＣ）。最后，成熟
的ｍｉＲＮＡ沉默复合体（ＲＩＳＣ）通过与靶 ｍＲＮＡ转录物３′端非
翻译区（３′ＵＴＲ）中的区域进行碱基互补配对导致靶ｍＲＮＡ翻
译抑制或降解。靶ｍＲＮＡ被抑制还是被降解取决于其与同源
ｍｉＲＮＡ序列的互补程度。在动物中 ｍｉＲＮＡ与靶 ｍＲＮＡ的相
互作用是部分互补，会导致蛋白质翻译被抑制，而在植物中是

完全互补，会导致靶基因完全降解［３－４］。

２　ｍｉＲＮＡ在植物抗逆过程中的作用方式

２．１　通过靶向应激相关转录因子抗逆
研究表明，一些ｍｉＲＮＡ的靶基因可翻译为与应激相关的
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转录因子［５－７］。转录因子是一种蛋白质，它能够与下游靶基

因启动子区域中的顺式作用元件发生特异性结合，激活或抑

制基因的表达。转录因子一般有４个保守的功能区，分别为
ＤＮＡ结合域、转录激活或抑制结构域（转录调控域）、寡聚化
位点和核定位信号。但并不是所有的转录因子都具有以上所

有的功能区，有些转录因子没有寡聚化位点。ＤＮＡ结合域能
够识别并结合特定的顺式作用元件，其氨基酸序列的特异性

决定了转录因子能够结合的顺式作用元件的特异性。转录调

控域是转录因子家族的分类依据，同一类转录因子家族拥有

相似的转录调控区域，根据对靶基因作用的差异可将其分为

转录激活域和转录抑制域。寡聚化位点的存在是转录因子发

生相互作用形成同源或异源二聚体的条件。核定位信号是富

含精氨酸和赖氨酸残基的核定区域，转录因子通过该区域的

调控进入细胞核［８］。植物中的转录因子数量众多，且广泛地

参与植物生长发育过程，其中一部分转录因子与抗逆有关，能

够在植物受到胁迫时被胁迫信号激发，与特定基因的启动子

结合，调控其表达从而引起植物发生生理生化变化，进而提高

植物抵抗外界环境压力的能力。

２．１．１　ｍｉＲ１６０／ｍｉＲ１６７与转录因子ＡＲＦ互作研究　生长素
可调节许多基因的表达，生长素响应因子（ＡＲＦ）是调节其下
游靶基因表达的基因。大多数 ＡＲＦ蛋白由３个特征结构域
组成，即 Ｂ３ＤＮＡ结合结构域（ＤＢＤ），位于 Ｎ末端区域；
Ｃ－末端二聚化结构域（ＣＴＤ），位于 Ｃ－末端区域，是一个蛋
白质－蛋白质相互作用结构域，其氨基酸序列与 Ａｕｘ／ＩＡＡ蛋
白质Ｃ－末端的结构域Ⅲ和Ⅳ相关，允许 ＡＲＦ或 ＡＲＦ和
Ａｕｘ／ＩＡＡ蛋白的二聚化；赋予活化剂或阻遏物活性的可变中

间区域（ＭＲ）。ｍｉＲ１６０和 ｍｉＲ１６４被发现靶向 ＡＲＦ转录
因子［９－１０］。

在几种植物物种中观察到干旱和盐胁迫条件下，

ｍｉＲ３９３、ｍｉＲ１６０和ｍｉＲ１６７的表达上调，已有研究证明，盐度
触发ｍｉＲ３９３表达，导致ＴＩＲ１和ＡＦＢ２受体的结合被抑制，进
而影响生长素信号转导途径［１１］。而 ｍｉＲ１６０和 ｍｉＲ１６４通过
负调节生长素响应因子ＡＲＦ１０、ＡＲＦ１６、ＡＲＦ１７等在植物发育
中起关键作用［１２］。ｍｉＲ３９３／（ｍｉＲ１６０，ｍｉＲ１６７）与 ＡＲＦ转录
因子之间存在一个应对胁迫的调控途径，如图１所示。生长
素受体 ＴＩＲ１通过释放 ＡＵＸ／ＩＡＡ与生长素响应因子形成异
二聚体的方式调控植物生长和发育所必需的生长素响应基因

的表达。当生长素水平低时，ＡＲＦ与 ＡＵＸ／ＩＡＡ因子异二聚
化。在结合生长素时，ＴＩＲ１和ＡＦＢ等受体被激活并使 ＡＵＸ／
ＩＡＡ成员泛素化，使原本因与 ＡＵＸ／ＩＡＡ结合而被抑制的
ＡＲＦ得到释放。这几种保守的 ｍｉＲＮＡ在生长素感知和信号
传导中起重要作用，ｍｉＲ３９３下调 ＴＩＲ１和 ＡＦＢ转录物的含
量，ｍｉＲ１６０和ｍｉＲ１６７通过指导 ｍＲＮＡ的切割来下调５种不
同的 ＡＲＦ转录物的含量。在适宜的生长条件下，低水平的
ｍｉＲ３９３以及ｍｉＲ１６０和ｍｉＲ１６７即可微调转录生长素响应基
因所需的 ＡＲＦ水平。在应激期间，ｍｉＲ３９３的上调表达将
ＴＩＲ１保持在较低的水平，有助于抑制生长素信号传导，从而
增加ＡＵＸ／ＩＡＡ－ＡＲＦ异二聚化。此外，ｍｉＲ１６０和 ｍｉＲ１６７的
表达量在应激期间也被上调，它们的上调引起 ＡＲＦ的下调，
从而下调ＡＲＦ介导的基因表达。总的来说，ＡＲＦ介导的基因
表达受到ｍｉＲ３９３、ｍｉＲ１６０和 ｍｉＲ１６７的抑制，导致植物生长
和胁迫下的发育减弱，促进植物对胁迫的耐受性。

２．１．２　ｍｉＲ１５９与转录因子 ＭＹＢ互作研究　ＭＹＢ转录因子
广泛分布于真核生物中，是植物界最大的转录因子家族之一。

ＭＹＢ蛋白具有高度保守的 ＭＹＢ结构域，其由在 Ｎ末端的
１～４个不完整的串联重复组成。每个 ＭＹＢ重复序列编码３
个α－螺旋，其中第２个和第３个螺旋形成螺旋 －转角 －螺
旋结构，识别并结合特定识别位点 Ｃ／ＴＡＡＣＧ／ＴＧ处的 ＤＮＡ
主沟。前人研究证明，ＭＹＢ转录因子被 ｍｉＲ１５９、ｍｉＲ８２８和
ｍｉＲ８５８等ｍｉＲＮＡ靶向，其主要调节植物在各种胁迫条件下

的信号转导和发育［１４］。Ｇｕｐｔａ等研究表明，在不同胁迫条件
下ｍｉＲ１５９的表达量有不同的表现，例如在 ２０％聚乙二醇
６０００渗透胁迫下 ｍｉＲ１５９表达量被显著上调，在盐胁迫和冷
胁迫下ｍｉＲ１５９表达量呈现下调趋势［１５］，ｍｉＲ１５９可以通过控
制ＡＢＩ３的表达来调控 ＭＹＢ３３转录因子的含量，从而参与
ＡＢＡ信号通路响应干旱［１６］。

２．１．３　 ｍｉＲ１５６与 转 录 因 子 ＳＰＬ互 作 研 究 　 ＳＰＬ
（ＳＱＵＡＭＯＳＡｐｒｏｍｏｔｅｒ－ｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ－ｌｉｋｅ）是植物特有的
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一类转录因子，广泛存在于植物中。最初从金鱼草

（Ａｎｔｉｒｒｈｉｎｕｍｍａｊｕｓ）中筛选到 ２个 ＳＰＬ基因，分别命名为
ＳＢＰ１和ＳＢＰ２，其因能够识别并结合到ＳＱＵＡＭＯＳＡ的启动子
上而得名。ＳＰＬ转录因子是植物发育时间的主要调节因子，
由ｍｉＲ１５６在转录后调节。最近在拟南芥中的一项研究中发
现，ｍｉＲ１５６介导的ＳＰＬ２和 ＳＰＬ１１表达量的下调增强了植物
对环境胁迫的反应，包括植物的耐热性［１７］。研究发现，通过

ｍｉＲ１５６过表达和ＳＰＬ１３ＲＮＡ含量降低能够使紫花苜蓿显示
出对热应激耐受性的增加，在热应激下表现为水势升高，非酶

抗氧化剂含量、花 青素含量和叶绿素丰度增加［１８］。

ｍｉＲＮＡ１５６同时被发现对植物耐盐机制也有作用，在盐处理
条件下，ｍｉＲ１５６过表达基因型中苜蓿中记录到总氮含量的增
加和离子稳态的改变；在严重的盐度胁迫下，ｍｉＲ１５６下调
ＳＰＬ转录因子家族基因的表达量，间接调控其他重要转录因
子以及下游盐胁迫应答基因的表达［１９］。另有研究表明，

ｍｉＲ１５６通过沉默ＳＰＬ１３减少水分损失和增加气孔导度、增加
叶绿素含量和增强光合同化作用，从而达到抗旱的作用［２０］。

２．１．４　ｍｉＲ１６４与转录因子 ＮＡＣ互作研究　作为植物中最
大的转录因子家族之一，ＮＡＣ包含复杂的植物特异性超家
族，并且存在于多种物种中。ＮＡＣ的首字母缩写词源自３种
最早发现ＮＡＣ结构域的蛋白质，分别为矮牵牛ＮＡＭ、拟南芥
ＡＴＡＦ１／２和ＣＵＣ２。ＮＡＣ被证明在植物应激反应期间在复杂
的信号传导网络中发挥重要作用，尤其是在非生物胁迫下，

ＮＡＣ在植物中的表达会发生明显变化［２１］。ＮＡＣ转录因子被
ｍｉＲＮＡ广泛靶向。几项关于拟南芥和水稻的研究已经显示，
ｍｉＲ１６４通过切割ＮＡＣｍＲＮＡ调节植物发育过程，并且能够
响应非生物胁迫［２２－２４］。在水稻中测试了 ６个 ｍｉＲ１６４靶向
ＮＡＣ基因（ＯＭＴＮ１～ＯＭＴＮ６），结果发现，其中４个参与耐旱
性的调控［２２］。在胡杨中也发现，ｍｉＲ１６４指导 ＰｅＮＡＣ０７０、
ＰｅＮＡＣ０１２和ＰｅＮＡＣ０２８ｍＲＮＡｓ的切割，在干旱和盐胁迫条
件下，ｍｉＲ１６４及其靶基因 ＮＡＣ０７０在根、叶和茎中的表达情
况不同，总体而言增加了植物的抗旱性和耐盐性［２５］。孙宗艳

在对甜菜抗逆性的研究中发现，甜菜根中的 ｍｉＲ１６４在盐处
理１２ｈ时表达量下降剧烈，叶中的 ｍｉＲ１６４表达量在处理
１２ｈ时下降，在处理２４ｈ时呈现上升趋势，随后又下降，在根
和叶中的ｍｉＲ１６４表达量都分别与根和叶中的 ＮＡＣ２１／２２呈
负相关关系［２６］。

２．２　通过靶向应激相关结构基因抗逆
２．２．１　ｍｉＲ３９８与 ＣＳＤ基因互作研究　逆境会引起植物体
内自由基的积累，超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）是一种重要的活性
氧（ＲＯＳ）清除酶，它催化超氧化物自由基向 Ｈ２Ｏ２和 Ｏ２转
化，该反应构成了对氧化应激的第１层细胞防御，植物已经进
化出３种具有不同金属配体的ＳＯＤ，即铁ＳＯＤ（Ｆｅ－ＳＯＤ）、锰
ＳＯＤ（Ｍｎ－ＳＯＤ）和铜／锌 ＳＯＤ（Ｃｕ／Ｚｎ－ＳＯＤ，也称为 ＣＳＤ），
其中Ｃｕ／Ｚｎ－ＳＯＤ是植物中的主要铜酶。拟南芥基因组编码
３种ＣＳＤ同工酶：细胞质中的 ＣＳＤ１、叶绿体中的 ＣＳＤ２和过
氧化物酶体中的 ＣＳＤ３。在拟南芥中，ｍｉＲ３９８具有４个靶基
因，分别为ＣＳＤ１、ＣＳＤ２、ＣＣＳ和ＣＯＸ５ｂ－１。当植物暴露于高
光、重金属（Ｃｕ２＋和 Ｆｅ３＋）或甲基紫精（ＭＶ）条件下时，
ｍｉＲ３９８的表达量下调，引起 ＣＳＤ２表达量的上调［２７］，进而在

氧化应激下提高植物性能。在高温胁迫下，ｍｉＲ３９８表达量呈

现上调趋势，在ｍｉＲ３９８的４个靶标中除了 ＣＯＸ５ｂ－１之外，
其余３个靶标的表达量都呈现下降趋势，通过定点诱变
ＣＳＤ１、ＣＳＤ２、ＣＣＳ而产生的３种ｍｉＲ３９８特性转基因拟南芥与
野生型相比，在３７℃中对热应激更加敏感，可积累更高水平
的超氧化物自由基［２８］。

２．２．２　ｍｉＲ３９５与ＡＰＳ基因互作研究　硫元素参与许多生物
功能，并且是多种次级代谢物的必需元素，包括硫脂、硫酸葡

萄糖胺、谷胱甘肽和辅酶。缺硫环境会严重影响植物的生长，

因此，硫营养对植物生长和发育至关重要。植物可从土壤中

获得无机硫酸盐形式的硫，从大气中获得二氧化硫和硫化氢

气体形式的硫。硫酸盐在同化过程首先由 ＡＴＰ硫酸化酶催
化无机硫酸盐和ＡＴＰ形成腺苷５′－磷酸硫酸盐和无机焦磷
酸盐。随后，腺苷５′磷酸硫酸盐被２种不同的硫酸盐同化途
径利用。前人对拟南芥中的 ４种 ＡＴＰ硫酸化酶编码基因
（ＡＰＳ基因）进行定量分析，结果发现，ｍｉＲ３９５靶向 ＡＰＳ基
因，在硫酸盐限制期间，３种 ＡＰＳ基因在转录后水平受
ｍｉＲ３９５调节，ｍｉＲ３９５过表达植物中的硫酸盐浓度增
加［２９－３０］。更有研究证明，硫酸盐浓度与 ｍｉＲ３９５的丰度呈正
相关关系，即 ｍｉＲ３９５水平升高导致硫酸盐浓度增加，而
ｍｉＲ３９５丰度的下调导致硫酸盐浓度降低。相应地，ｍｉＲ３９５
靶向的ＡＰＳ基因的过表达导致硫酸盐浓度的下降［３１］。有研

究在镉胁迫下鉴定了过表达 ｍｉＲ３９５的转基因油菜，结果表
明，过表达ｍｉＲ３９５的植物表现出比野生型更低程度的镉诱
导氧化应激，相比之下，转化体中的叶绿素、谷胱甘肽和非蛋

白质硫醇含量高于野生型［３２］。

３　展望

非生物胁迫对植物生长发育影响很大［３３］，植物进化出了

一套复杂的调控机制来应对不良环境。非生物胁迫诱导

ｍｉＲＮＡ的异常表达，ｍｉＲＮＡ位于调节植物对非生物胁迫反应
的基因网络中心，使得ｍｉＲＮＡ成为改良农作物遗传性状的重
要新靶标，包括植物对环境胁迫的反应。前人研究已经确定，

ｍｉＲＮＡ的调控是通过与靶基因完全或不完全结合的方式来
完全降解靶基因或抑制靶基因的翻译过程，进而起到对靶基

因不同程度的抑制作用。前人鉴定了多种植物中的 ｍｉＲＮＡ，
并且研究了各个ｍｉＲＮＡ的靶基因以及在不同胁迫下 ｍｉＲＮＡ
和其靶基因的表达量变化，分析其在植物抗逆中的作用。但

总的来说，对于 ｍｉＲＮＡ的研究大多数还是以不同物种中
ｍｉＲＮＡ的鉴定为主，对于其在整体逆境调控网络中作用的研
究较少，根据现有的研究可以总结出，植物中的 ｍｉＲＮＡ既有
靶向应激相关转录因子的，也有靶向应激相关结构基因的，最

终使植物在生理生化上作出应对胁迫的改变。今后应当加强

对调控网络的研究，更深入地探讨ｍｉＲＮＡ在抗逆调控网络的
功能，进而更好地指导农作物的改良，增加作物产量，优化作

物质量。
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