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　　摘要：微小ＲＮＡ（ｍｉＲＮＡ）是一类内源性、非编码的小ＲＮＡ分子，通过碱基互补配对切割靶 ｍＲＮＡ或抑制翻译来
调控植物的次生代谢过程。烟碱是烟草（Ｎｉｃｏｔｉａｎａｔａｂａｃｕｍ）最主要的生物碱成分，在农业和医学领域有较高的应用价
值，同时也是影响烟草品质的关键因素。目前烟碱合成途径的上游部分研究较为清楚，许多关键酶基因已被克隆，但

ｍｉＲＮＡ参与烟碱生物合成的研究仍有待深入。本文简要综述了植物ｍｉＲＮＡ的生物合成、作用机制及 ｍｉＲＮＡ的研究
方法，并对国内外近１５年ｍｉＲＮＡ参与烟碱生物合成的相关研究进行分析，重点阐述 ｍｉＲＮＡ在烟草烟碱生物合成中
的调控作用：首先，ｍｉＲＮＡ通过靶向调控烟碱合成的关键酶基因（如 ＰＭＴ、ＱＰＴ、ＢＢＬ等）直接调控烟碱合成；其次，
ｍｉＲＮＡ可通过调控烟碱合成相关转录因子（ＮＡＣ、ＭＹＢ、ＷＲＫＹ等）间接影响下游基因表达；此外，在打顶等农艺操作
引发的胁迫条件下，ｍｉＲＮＡ能动态调控烟碱合成关键基因的表达，从而影响烟碱合成。最后，本文展望了 ｍｉＲＮＡ在
该领域中的研究前景，以期为培育高产优质烟草品种提供一定的参考。
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　　ｍｉｃｒｏＲＮＡ是一类具有调控作用的、长度为
２０～２４ｎｔ的非编码 ＲＮＡ，它们可与靶 ｍＲＮＡ中的
互补位点相结合，通过切割靶 ｍＲＮＡ或抑制翻译过
程，从而在转录后水平调控基因表达［１］。Ｌｅｅ等于
１９９３年在秀丽隐杆线虫中首次发现 ｍｉＲＮＡｌｉｎ－４，
揭示它们可以调控线虫幼虫阶段性转变的基因表

达［２］。Ｒｅｉｎｈａｒｔ等于２００２年从拟南芥中发现了植
物中首个 ｍｉＲＮＡ，开启了植物 ｍｉＲＮＡ的研究［３］。

随后，动植物有关 ｍｉＲＮＡ被大量挖掘，植物 ｍｉＲＮＡ
参与调控多种代谢过程，包括植物生长发育、胁迫

响应、信号转导、次生代谢物合成等过程［４］。

烟碱作为烟草特有生物碱，占烟叶生物碱总量

的９０％以上，是衡量烟叶品质及卷烟质量的关键指
标［５］。作为一种重要的生物碱，烟碱在医药和农业

领域具有广泛的应用价值。医学上，烟碱常用于治

疗帕金森病和减轻炎症性肠病等；纯度高的烟碱还

可用于制作外用药［６］。在农业应用中，烟碱可作为

一种天然的杀虫剂成分，其杀虫机制被认为是源于

对昆虫乙酰胆碱受体的刺激，使昆虫神经元持续处

于兴奋状态，进而造成昆虫麻痹，严重时甚至导致

死亡［７］。因此，高烟碱烟草的培育有利于获取更多

的烟碱用于生物农药的开发等。近年来，随着测序

技术的发展和烟草基因组的改进，一些研究已经使

用小ＲＮＡ测序来分析烟草中的 ｍｉＲＮＡ，但烟碱合
成相关 ｍｉＲＮＡ的研究仍有待深入。本文综述
ｍｉＲＮＡ的生物合成、作用机制及 ｍｉＲＮＡ的研究方
法，重点阐述近年来ｍｉＲＮＡ参与调控烟草烟碱合成
的研究进展，并展望该领域今后可能的研究方向。

１　植物ｍｉＲＮＡ的生物合成与作用机制

１．１　ｍｉＲＮＡ的生物合成
ｍｉＲＮＡ的生物合成涉及复杂的生理过程，需要

多种酶和功能蛋白的参与。植物细胞中 ｍｉＲＮＡ的
合成主要包括 ｍｉＲＮＡ基因的转录、Ｐｒｉ－ｍｉＲＮＡ的
加工、修饰、转运以及ＲＮＡ诱导沉默复合体（ＲＩＳＣ）
的组装，主要在细胞核和细胞质中进行［８］。ｍｉＲＮＡ
生物合成的起始分子是初级ｍｉＲＮＡ（ｐｒｉ－ｍｉＲＮＡ），
它是由细胞核内的 ＲＮＡ聚合酶Ⅱ（ＰｏｌⅡ）转录生
成，Ｐｒｉ－ｍｉＲＮＡ通常具有发夹结构［９］。Ｐｒｉ－ｍｉＲＮＡ
在Ｄｉｃｅｒ－ｌｉｋｅ１（ＤＥＬＬ）酶和辅助蛋白如 ＨＹＬ１、ＳＥ
的作用下，被加工成一个具有茎环结构的ｍｉＲＮＡ前
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体物，即 ｐｒｅ－ｍｉＲＮＡ（７０～９０个碱基）。ＨＹＬ１
（ＨｙｐｏｎａｓｔｉｃＬｅａｖｅｓ１）是一种双链ＲＮＡ结合蛋白，可
以增强 ＤＣＬ１的切割效率和准确性；ＳＥ（Ｓｅｒｒａｔｅ）是
一种锌指蛋白，可能通过影响 ｐｒｉ－ｍｉＲＮＡ的结构
或与 ＤＣＬ１相互作用来调控 ｍｉＲＮＡ的生成［１０］。随

后，ｐｒｅ－ｍｉＲＮＡ通过 ＨＡＳＴＹ蛋白和 Ｅｘｐｏｒｔｉｎ５从
细胞核转运至细胞质，进一步被 Ｄｉｃｅｒ－ＴＲＢＰ复合
物识别并剪切成长度为２１ｎｔ的ｍｉＲＮＡ／ｍｉＲＮＡ双
链体，其中一条链被装载到 ＡＧＯ１蛋白上形成 ＲＮＡ
诱导沉默复合体（ＲＮＡ－ｉｎｄｕｃｅｄｓｉｌｅｎｃｉｎｇｃｏｍｐｌｅｘ，
ＲＩＳＣ），ＲＩＳＣ可通过碱基互补配对识别靶ｍＲＮＡ，通
过抑制或降解靶ｍＲＮＡ的翻译来调节基因的表达，
而另一条链ｍｉＲＮＡ通常被降解。
１．２　ｍｉＲＮＡ的作用机制

在植物中，ｍｉＲＮＡ主要通过２种方式在转录后
水平起作用：ｍｉＲＮＡ直接对 ｍＲＮＡ进行剪切或
ｍｉＲＮＡ对靶 ｍＲＮＡ进行翻译抑制［１１］。当 ｍｉＲＮＡ
与靶ｍＲＮＡ高度互补时，两者可通过碱基互补配对
原则结合形成稳定的双链结构，ＡＧＯ蛋白可与植物
体内ｍｉＲＮＡ相结合形成 ＲＩＳＣ，通过互补序列配对
导致ｍＲＮＡ降解或抑制，而 ＲＩＳＣ剪切通常发生在
ｍｉＲＮＡ与 ｍＲＮＡ互补的第 １０、１１位核苷酸上［１２］。

当ｍｉＲＮＡ与靶 ｍＲＮＡ的互补程度较低时，ＲＩＳＣ可
以通过降解新合成的多肽，或 ｍｉＲＮＡ与 ｍＲＮＡ非
翻译区（ＵＴＲ）结合，从而有效抑制基因的表达［１３］。

此外，除了ｍＲＮＡ剪切和翻译抑制外，ｍｉＲＮＡ介导
的ＤＮＡ甲基化也参与靶基因的调控过程［１４］。

２　植物ｍｉＲＮＡ的研究方法

２．１　ｍｉＲＮＡ筛选
ｍｉＲＮＡ的发现有直接克隆、生物信息学预测、

高通量测序等方法［１５］。直接克隆法是最早应用于

ｍｉＲＮＡ分离的方法，最早被发现的 ｍｉＲＮＡｌｅｔ－４，
就是通过直接克隆方法得到的［２］。直接克隆法能

够直接获得 ｍｉＲＮＡ的序列信息，是发现新 ｍｉＲＮＡ
的有效手段，但试验过程较为繁琐，通量相对较低。

随着生物信息学和分子生物学技术的进步，ｍｉＲＮＡ
的鉴定研究已成为生物学领域的热点。根据

ｍｉＲＮＡ具有较大的序列同源性以及前体的茎环结
构具有较高保守性的特性，生物信息学方法可以高

效挖掘潜在的候选ｍｉＲＮＡ［１６］。随后，高通量测序技
术的出现极大地推动了 ｍｉＲＮＡ研究，ＲＮＡ－Ｓｅｑ等
方法能够全面解析 ｍｉＲＮＡ表达谱，鉴定新颖的
ｍｉＲＮＡ。目前，高通量测序是鉴定植物ｍｉＲＮＡ高效
且准确的方法之一，高通量测序技术被广泛应用于

拟南芥、水稻、小麦、玉米、棉花的 ｍｉＲＮＡ研究
中［１７］。Ｌｉ等对茶树进行小ＲＮＡ测序筛选到２７２个
差异表达的 ｍｉＲＮＡ，包括１９８个保守 ｍｉＲＮＡ和７４
个新型 ｍｉＲＮＡ，随后通过 ｑＲＴ－ＰＣＲ验证 ３对
ｍｉＲＮＡ－靶基因对：ｍｉＲ１５９－ＧＡＭＹＢ、ｍｉＲ１６７－
ＡＲＦ、ｍｉＲ３９６－ＧＲＦ，证实了 ｍｉＲＮＡ与靶基因的负
调控关系［１８］。

２．２　ｍｉＲＮＡ靶基因预测与验证
目前已开发了许多算法和程序来分析 ｍｉＲＮＡｓ

与其靶位点之间的互补性，常见的ｍｉＲＮＡ靶基因预
测软件如表１所示，主要包括 ｐｓＲＮＡＴａｒｇｅｔ、ＴＡＰＩＲ、
ＰＭＴＥＤ、ＴａｒｇｅｔＳｃａｎ、ｍｉＲａｎｄａ等［１９］。在 植 物 中，

ｐｓＲＮＡＴａｒｇｅ应用最为广泛，它不仅能够预测ｍｉＲＮＡ
的潜在靶基因，还可通过靶基因推断出相对应的

ｍｉＲＮＡ。
　　虽然使用生物信息学方法能够批量处理高通
量测序数据结果，但由于生物信息学预测到的

ｍｉＲＮＡ假阳性较高，必须经过试验来进一步验证；
用于ｍｉＲＮＡ靶基因验证方法主要包括实时定量聚
合酶链式反应（ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｒｅａｌｔｉｍｅ－ＰＣＲ，ｑＲＴ－
ＰＣＲ）、ｃＤＮＡ末端快速扩增（ｒａｐｉｄａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆ
ｃＤＮＡｅｎｄｓ，ＲＡＣＥ）和降解组测序等［２０］。ｑＲＴ－ＰＣＲ
在ｍｉＲＮＡ研究中常用于定量检测ｍｉＲＮＡ及其靶基

表１　植物ｍｉＲＮＡ靶基因预测软件

软件 网站 优势

ｐｓＲＮＡＴａｒｇｅｔ ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｚｈａｏｌａｂ．ｏｒｇ／ｐｓＲＮＡＴａｒｇｅｔ／ 专为植物ｍｉＲＮＡ靶基因预测设计，支持多种植物物种；可预测
ｍｉＲＮＡ与靶基因的切割位点

ＴＡＰＩＲ ｈｔｔｐ：／／ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ．ｐｓｂ．ｕｇｅｎｔ．ｂｅ／ｗｅｂｔｏｏｌｓ／ｔａｐｉｒ／ 基于植物ｍｉＲＮＡ靶标预测算法；考虑 ｍｉＲＮＡ与靶基因的互补
性评分和结构特征

ＰＭＴＥＤ ｈｔｔｐ：／／ｐｍｔｅｄ．ａｇｒｉｎｏｍｅ．ｏｒｇ． 试验验证靶标、功能注释整合

ＴａｒｇｅｔＳｃａｎ ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｔａｒｇｅｔｓｃａｎ．ｏｒｇ／ 预测动物靶基因、保守性分析、翻译抑制预测

ｍｉＲａｎｄａ ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｍｉｃｒｏｒｎａ．ｏｒｇ／ 适用范围广，检出率高
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因表达水平［２１］。ＲＮＡ连接酶介导的 ｃＤＮＡ末端快
速扩增（ＲＬＭ－ＲＡＣＥ）不仅能验证 ｍｉＲＮＡ对靶基
因的切割作用，还可精准定位 ｍｉＲＮＡ的切割位
点［１５］，Ｌｌａｖｅ等依据植物 ｍｉＲＮＡ剪切靶基因这一特
性，利用改进的 ＲＬＭ－ＲＡＣＥ技术，成功对植物
ｍｉＲＮＡ的靶基因进行了验证［２２］。降解组测序也称

为平行末端分析技术（ｐａｒａｌｌｅｌａｎａｌｙｓｉｓｏｆＲＮＡｅｎｄｓ，
ＰＡＲＥ），其原理与５′ＲＬＭ－ＲＡＣＥ相近。利用降解
组测序，可发现所有被剪切的 ｍＲＮＡ序列。孔雷等
利用高通量测序和降解组测序技术，对茶树 ｍｉＲＮＡ
进行鉴定，同时对茶树 ｍｉＲ１６４ａ及其靶基因 ＮＡＣ１
进行分析，发现茶树 ｍｉＲ１６４ａ及其靶基因 ＣｓＮＡＣ１
可能参与茶树生长及抗逆过程［２３］。范菠菠利用

ＲＮＡ测序和降解组测序，鉴定分析了蒙古冰草抗旱
相关ｍｉＲＮＡ及其靶基因［２４］。上述靶基因验证方法

均具有各自的优势与局限性，为确保试验结果的准

确，一般会选择２种甚至３种方法来共同开展试验
验证。

２．３　ｍｉＲＮＡ功能研究
由表２可见，植物ｍｉＲＮＡ功能验证主要采用过

表达、短片段串联模拟靶标技术（ＳＴＴＭ）、ＣＲＩＳＰＲ／

Ｃａｓ９、ＲＮＡ干扰（ＲＮＡｉ）、人工 ｍｉＲＮＡ（ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ
ｍｉＲＮＡ，ａｍｉＲＮＡ）等方式［２５］。ｍｉＲＮＡ过表达方法是
通过表达载体或ｍｉＲＮＡ模拟物使细胞中ｍｉＲＮＡ过
度表达，再利用 ｍＲＮＡ微阵列或 ＲＮＡ测序高通量
分析基因表达变化，以评估靶基因表达。ＳＴＴＭ通
过在植物细胞内表达含多个重复 ｍｉＲＮＡ靶序列的
基因片段，这些片段会竞争性结合内源 ｍｉＲＮＡ，降
低其与天然靶基因的结合，导致靶基因表达水平升

高，进而可通过观察植物表型变化而验证ｍｉＲＮＡ功
能。ＳＴＴＭ技术已广泛应用于拟南芥、大豆、小麦、
番茄等作物中［２６］。ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９是被设计用于编
辑植物基因组的一类核酸酶，它可以通过插入或删

除前体ｍｉＲＮＡ中的 ｉｎｄｅｌ来阻止 ｍｉＲＮＡ的生物合
成［２７］。ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９的出现使 ｍｉＲＮＡ的敲除易于
进行，并且具有阐明ｍｉＲＮＡ功能的潜力。彭廷等利
用ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９技术构建水稻 ｍｉＲ１８６６的突变体，
探讨了ｍｉＲ１８６６在水稻生长发育中的功能［２８］。杨

江伟等利用ａｍｉＲＮＡ技术对马铃薯根系成熟过程表
达最为显著的ＳｔＩＡＡ２２进行功能研究，发现ＳｔＩＡＡ２２
在调节马铃薯根系形态建成中起关键作用［２９］。

表２　植物ｍｉＲＮＡ功能研究方法

方法　　 优点 缺点

过表达 操作简单，适用于低表达或功能冗余ｍｉＲＮＡ 表达量过高可能产生非生理性效应，影响植物生长

ＳＴＴＭ 特异性抑制ｍｉＲＮＡ家族；转化植株表型稳定 载体构建复杂，可能存在脱靶效应

ＣＲＩＳＰＰ／Ｃａｓ９ 精准敲除ｍｉＲＮＡ前体或编码基因 技术要求高，载体构建复杂

ＲＮＡｉ 高效沉默目标ｍｉＲＮＡ；载体易构建 脱靶风险高；沉默效果有时效性

人工ｍｉＲＮＡ 特异性强，对植物毒性低，表达稳定 序列设计繁琐，可能存在脱靶效应

３　烟草烟碱合成相关ｍｉＲＮＡ研究文献分析

２０２５年４月１５日，以烟碱合成相关 ｍｉＲＮＡ为
主题，以烟草、ｍｉＲＮＡ、烟碱合成、靶基因等为检索关
键词，在ＣＮＫＩ核心数据库和ＷＯＳＴＭ核心合集数据
库进行综合搜索，基于文献是否为“烟碱合成相关

ｍｉＲＮＡ”相关内容的筛选标准。首先基于数据库进
行关键词搜索，再根据筛选标准审阅文献，最后手

动检查以确保数据的准确性和相关性，并在过程中

详细记录数据提取和分析方法，以及数据收集和分

析过程中可能遇到的限制和偏差，以确保研究结果

的可靠性和有效性。通过文献名、文献发表年份、

作者等进行分析，发现符合要求的第 １篇文献是
２０１２年，故年限为 ２０１２—２０２１年。近年来烟草烟

碱合成相关ｍｉＲＮＡ研究文献汇总如表３所示。
３．１　ｍｉＲＮＡ对烟碱生物合成相关结构基因的调控

烟碱是烟草中最重要的生物碱，烟碱的生物合

成基本由３个步骤完成，分别是吡啶环途径、吡咯环
途径及两环的结合［３０］；两环在根部细胞质中结合形

成烟碱，经木质部转运至叶肉细胞，最终储存于液

泡中［３１］。近年来，高通量测序技术的发展极大地促

进了植物ｍｉＲＮＡ的研究进展。通过高通量测序技
术和生物信息学分析方法，筛选到多个参与烟碱生

物合成的 ｍｉＲＮＡ，这些 ｍｉＲＮＡ能够通过作用于烟
碱合成途径中的关键基因或转录因子，直接或间接

地调控烟叶的烟碱含量。

３．１．１　吡啶环合成途径　吡啶环的合成起始于天
冬氨酸，在天冬氨酸氧化酶（ａｓｐａｒｔａｔｅｏｘｉｄａｓｅ，ＡＯ）
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表３　烟碱合成相关ｍｉＲＮＡ文献汇总

序号 作者 标题
发表

年份

被引

频次

来源

期刊

１ ＦａｎｇｆａｎｇＬｉ ＲｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｎｉｃｏｔｉｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｂｙａｎｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓｔａｒｇｅｔｍｉｍｉｃｒｙｏｆｍｉｃｒｏＲＮＡｉｎｔｏｂａｃｃｏ ２０１５ ６９ ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ

２ ＹｕｎｐｅｎｇＦｕ ＮｔＮＡＣ－Ｒ１，ａｎｏｖｅｌＮＡＣｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｇｅｎｅｉｎｔｏｂａｃｃｏｒｏｏｔｓ，ｒｅｓｐｏｎｄｓｔｏｍｅｃｈａｎｉｃａｌｄａｍａｇｅｏｆ
ｓｈｏｏｔｍｅｒｉｓｔｅｍ

２０１３ ３０ ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ
ａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ

３ ＹｕａｎｃｈｅｎｇＱｉ ＣｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｇｅｎｅｓａｎｄｍｉＲＮＡｐｒｏｆｉｌｅｓｆｏｒｄｉｓｃｏｖｅｒｙｏｆｔｏｐｐｉｎｇ－ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ
ｇｅｎｅｓｉｎｆｌｕｅ－ｃｕｒｅｄｔｏｂａｃｃｏｒｏｏｔｓ

２０１２ ２９ ＴｈｅＦＥＢＳＪｏｕｒｎａｌ

４ ＸｉＣｈｅｎ Ａｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｐｒｏｆｉｌｅｏｆｔｏｐｐｉｎｇｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｏｎ－ｃｏｄｉｎｇＲＮＡｓｉｎｔｏｂａｃｃｏｒｏｏｔｓ（Ｎｉｃｏｔｉａｎａｔａｂａｃｕｍ） ２０１９ １９ ＢＭＣＧｅｎｏｍｉｃｓ

５ 李　珂 根系响应烟株打顶对烟碱生物合成的影响 ２０１４ １５ 河南农业大学

６ ＪｉｎｇｊｉｎｇＪｉｎ Ｄｅｇｒａｄｏｍｅ，ｓｍａｌｌＲＮＡｓａｎｄｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇｏｆａｈｉｇｈ－ｎｉｃｏｔｉｎｅｃｕｌｔｉｖａｔｅｄｔｏｂａｃｃｏｕｎｃｏｖｅｒｓ
ｍｉＲＮＡｓｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｎｉｃｏｔｉｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

２０２０ １４ ＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃＲｅｐｏｒｔｓ

７ 许亚龙 烟草烟碱相关ｍｉＲＮＡ筛选及验证 ２０２１ ５ 烟草科技

催化下，天冬氨酸形成 α－亚氨基琥珀酸［３２］。α－
亚氨 基 琥 珀 酸 在 喹 啉 酸 合 成 酶 （ｑｕｉｎｏｌｉｎａｔｅ
ｓｙｎｔｈａｓｅ，ＱＳ）的作用下和３－磷酸甘油醛缩合形成
喹啉 酸，继 而 喹 啉 酸 在 喹 啉 酸 核 糖 转 移 酶

（ｑｕｉｎｏｌｉｎａｔｅｐｈｏｓｐｈｏｒｉｂｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＱＰＴ）作用下
生成烟酸单核苷酸肽（ＮａＭＮ）［３３］，随后转化为烟酰
胺腺嘌呤二核苷酸（ＮＡＤ），最后经过吡啶核苷酸循
环途径合成烟酸［３４］。

ＱＰＴ是烟碱生物合成的吡啶核苷酸循环中的
限速酶，烟草基因组中存在２个高度同源的ＱＰＴ基
因（ＱＰＴ１、ＱＰＴ２），其核苷酸序列相似性高达
９４％［３５］。先前研究表明，通过 ＲＮＡｉ抑制 ＱＰＴ２表
达导致根部喹啉酸积累，烟碱含量下降 ４０％ ～
６０％，这证实了 ＱＰＴ２在烟碱合成途径中的核心调
控作用，而 ＱＰＴ１的组成型表达模式对茉莉酸信号
或机械损伤没有反应，暗示该基因可能不参与烟碱

合成途径的调控［３６］。Ｌｉ等鉴定到 ｎｔａ－ｍｉＲＸ１７、
ｎｔａ－ｍｉＲＸ２７分别靶向烟碱合成限速酶基因ＱＰＴ１、
ＱＰＴ２，而长链非编码 ＲＮＡｎｔａ－ｅＴＭＸ２７可竞争性
结合ｍｉＲＸ２７，解除其对 ＱＰＴ２的抑制，进而影响烟
草中的烟碱含量［３７］。Ｊｉｎ等对高烟碱栽培烟草进行
降解组、小ＲＮＡ、转录组测序，鉴定到烟碱生物合成
途径中部分 ｍｉＲＮＡ及其相应的靶标，如 ｎｏｖ－
ｍｉＲ１１７０靶向 ＱＰＴ等［３８］。许亚龙等对红花大金元

中打顶前后差异表达的ｍｉＲＮＡｓ进行靶标预测，鉴定
到ｍｉＲ２６３５靶向ＱＰＴ２，随后构建ｍｉＲ２６３５的过表达
转基因株系对其进行验证，发现在ｍｉＲ２６３５高表达株
系中，靶基因ＮｔＱＰＴ２下降了４８％～６７％，ｍｉＲ２６３５的
表达量和靶基因的表达量呈明显负相关［３９］。

３．１．２　吡咯环合成途径　吡咯环生物合成的第１
步可以直接由精氨酸在精氨酸脱羧酶（ａｒｇｉｎｉｎｅ

ｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ，ＡＤＣ）的作用下脱去羧基形成腐胺，或
者鸟氨酸在鸟氨酸脱羧酶（ｏｒｎｉｔｈｉｎｅｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ，
ＯＤＣ）作用下脱去羧基后间接转化而成［４０］。腐胺在

Ｎ－甲基腐胺转移酶（ｐｕｔｒｅｓｃｉｎｅＮ－ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，
ＰＭＴ）作 用 下，被 Ｓ－腺 苷 甲 硫 氨 酸 （Ｓ－
ａｄｅｎｏｓｙｌｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ，ＳＡＭ）甲基化生成 Ｎ－甲基腐
胺；Ｎ－甲基腐胺进一步被 Ｎ－甲基腐胺氧化酶
（Ｎ－ｍｅｔｈｙｌｐｕｔｒｅｓｃｉｎｅｏｘｉｄａｓｅ，ＭＰＯ）催化形成４－甲
氨基丁醚，随后自身环化形成烟碱前体物Ｎ－甲基－
Δ１－吡咯啉阳离子［４１］。最后，小檗碱桥接酶家族成

员（ｂｅｒｂｅｒｉｎｅｂｒｉｄｇｅｅｎｚｙｍｅ－ｌｉｋｅ，ＢＢＬ）、异黄酮还
原酶（ｉｓｏｆｌａｖｏｎｅｒｅｄｕｃｔａｓｅ－ｌｉｋｅｐｒｏｔｅｉｎ，Ａ６２２）参与
吡啶和吡咯烷环的缩合步骤，最终形成烟碱［４２］。

先前大量研究表明，ＰＭＴ是吡咯烷分支中的关
键限速酶［４３］。在烟草中鉴定到的５个 ＰＭＴ家族成
员均受到茉莉酸、损伤、打顶处理的诱导［４４］，烟草根

部ＮｔＰＭＴ的表达与烟碱含量呈正相关［４５］。Ｌｉ等研
究发现，ｎｔａ－ｍｉＲＸ１３靶向烟碱合成关键基因
ＰＭＴ２，然而打顶似乎对 ｎｔａ－ｍｉＲＸ１３及其靶标
ＰＭＴ２的表达均没有影响，说明 ｎｔａ－ｍｉＲＸ１３的表
达可能受特定转录因子或信号通路的调控［３７］。Ｊｉｎ
等通过比较高低烟碱品种烟草根部差异表达的

ｍｉＲＮＡ，构建已知尼古丁生物合成基因的 ｍｉＲＮＡ－
ｍＲＮＡ共表达网络，对 ｎｏｖ－ｍｉＲ９０２－ＰＭＴ等３对
ｍｉＲＮＡ－ｍＲＮＡ靶标使用瞬时表达平台在烟草中进
行验证，证实了网络构建的可靠性［３８］。

３．２　ｍｉＲＮＡ靶向转录因子间接调节烟碱生物合成
到目前为止，研究中已确定的参与烟碱生物合

成调控的转录因子超过１０个，这些转录因子主要包
括ＡＰ２／ＥＲＦ、ＪＡＺ、ＭＹＢ、ＷＲＫＹ、ｂＨＬＨ家族等［４６］，

它们在调节烟碱生物合成中发挥不同的作用。
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在烟草Ｋ３２６中，Ｑｉ等通过结合抑制性消减杂
交（ＳＳＨ）与ｍｉＲＮＡ深度测序技术，揭示ＮＡＣ、ＭＹＢ、
ＷＲＫＹ转录因子分别是 ｎｔａ－ｍｉＲ１６４ａ、ｎｔａ－
ｍｉＲ１５９、ｎｔａ－ｍｉＲ１６７ｄ的切割靶标［４７］。研究表

明，打顶会诱导 ｍｉＲ１６４下调，进而导致其靶基因
ＮｔＮＡＣ－Ｒ１的上调，ＮｔＮＡＣ－Ｒ１是烟草特有的一种
ＮＡＣ结构域转录因子，这种反向调控关系被证明可
以增强侧根形成和烟碱的生物合成，并通过转基因

操作研究得到验证［４８］。Ｌｉ等研究提出，ｍｉＲＸ１９靶
向ＮＡＣ＿１４８，结果显示打顶处理后ＮＡＣ＿１４８的表达
显著降低，这很可能是由 ｎｔａ－ｍｉＲＸ１９的表达上调
所引起［３７］。在过表达 ＮｔＷＲＫＹ－Ｒ１的转基因烟草
中，烟碱合成的关键酶基因 ＮｔＰＭＴ的表达显著降
低，推测ＮｔＷＲＫＹ－Ｒ１可能直接通过结合ＮｔＰＭＴ的
启动子，抑制其转录，进而负调控 ＮｔＰＭＴ的表达，最
终降低烟草的烟碱含量［４９］。

３．３　ｍｉＲＮＡ调控烟碱生物合成的其他方式
ｍｉＲＮＡ还可以通过其他方式间接参与烟碱的

生物合成。烟碱的生物合成受生态环境、栽培技

术、外源物质等因素的影响，其中打顶作为提高产

量、降低养分损失的一项重要措施，可使烟叶烟碱

含量增加［５０］。

很多学者对打顶响应的 ｍｉＲＮＡ进行了研究。
王茂通过分析打顶前后烟草根部 ｍｉＲＮＡ的差异表
达谱，筛选出５６条候选 ｍｉＲＮＡ，并对其二级结构进
行预测分析，为后续烟草新ｍｉＲＮＡ的发掘提供了参
考依据［５１］。Ｇｕｏ等确定了４个 ｍｉＲＮＡ家族响应打
顶处理［５２］。Ｑｉ等通过高通量测序技术鉴定出１５种
响应打顶的 ｍｉＲＮＡ，并预测了它们的靶基因，推测
其可能参与调控烟碱代谢关键酶的表达［４７］。类似

地，Ｔａｎｇ等在根组织中也筛选到１５个响应打顶处
理的ｍｉＲＮＡ［５３］。杨惠娟等比较了打顶前后烟草叶
片ｍｉＲＮＡ的表达谱，筛选出在不同时期叶片中差异
表达的７个ｍｉＲＮＡ，除ｍｉＲ３９４功能未知外，其余均
与植物抗逆胁迫相关，暗示打顶可能通过调控抗逆

相关基因间接影响烟碱合成［５４］。李珂通过对烟草

打顶前后 ｍｉＲＮＡ高通量测序文库的分析，筛选出
１０个测序 ｒｅａｄｓ差异倍数较大的 ｍｉＲＮＡ，明确它们
可以响应打顶处理［５５］。然而，上述研究中鉴定的打

顶响应ｍｉＲＮＡ种类存在差异，这可能与烟草品种、
组织类型以及试验条件的不同有关。此外，对这些

ｍｉＲＮＡ如何精确调控烟碱合成的机制研究还相对
较少。

４　总结与展望

随着高通量测序技术和生物信息学分析的快

速发展，ｍｉＲＮＡ研究在植物次生代谢调控领域取得
了突破性进展。与其他作物相比，有关烟草的

ｍｉＲＮＡ研究较少，已证实功能及调控机制的烟草
ｍｉＲＮＡ更少，尽管高通量测序和生物信息学分析已
经鉴定出多个调控烟碱合成的候选 ｍｉＲＮＡ，但相关
ｍｉＲＮＡ的研究较多集中于挖掘新的ｍｉＲＮＡ，大部分
ｍｉＲＮＡ的功能仍处于未知状态。未来研究可从加
强对ｍｉＲＮＡ的鉴定和靶基因功能预测、深化调控机
制、强化多组学整合与技术创新等多方面进行，对

深入解析ｍｉＲＮＡ介导的烟碱合成调控网络并为烟
草品质改良提供新的策略。
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［Ｊ］．烟草科技，２０２１，５４（２）：１０－１７．

［４０］金云峰，李军营，张建波，等．烟草烟碱代谢的生化和分子机制

及其调控［Ｊ］．基因组学与应用生物学，２０１５，３４（４）：８８２－

８９１．　

［４１］李文正，宋中邦，高玉龙，等．烟碱合成分子调控研究进展［Ｊ］．

安徽农业科学，２０１３，４１（１４）：６１４９－６１５１．

［４２］刘化冰，王辉，张仲文，等．低烟碱‘云８７’遗传材料创制及其转

录组与代谢组分析［Ｊ／ＯＬ］．分子植物育种，２０２４：１－１１（２０２４－

１２－２７）［２０２５－０８－１８］．ｈｔｔｐｓ：／／ｌｉｎｋ．ｃｎｋｉ．ｎｅｔ／ｕｒｌｉｄ／４６．１０６８．

Ｓ．２０２４１２２６．１４５７．００３．

［４３］孙　鑫，尹鹏嘉，文柳璎，等．烟草ＰＭＴ基因单核苷酸多态性与

烟碱含量变异的研究［Ｊ］．分子植物育种，２０１７，１５（７）：２７２５－

２７２９．　

［４４］刘晓宇．蛋白磷酸酶ＰＰ２Ｃ２ｂ、ＭＫＰ１和蛋白激酶 ＭＰＫ４调控烟

草烟碱生物合成的研究［Ｄ］．晋中：山西农业大学，２０２０：１０－

１３．　

［４５］尹鹏嘉，周世奇，任　民，等．烤烟苗期烟碱含量与其代谢基因

的相关性分析［Ｊ］．分子植物育种，２０１８，１６（２０）：６７５３－６７６０．

［４６］李　寒，蔡　凯，高维常，等．基于水杨酸和茉莉酸拮抗作用的

烟碱合成调节研究［Ｊ］．农业生物技术学报，２０２３，３１（８）：

１５９５－１６０９．　

［４７］ＱｉＹＣ，ＧｕｏＨＸ，ＬｉＫ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ

ｇｅｎｅｓａｎｄｍｉＲＮＡｐｒｏｆｉｌｅｓｆｏｒｄｉｓｃｏｖｅｒｙｏｆｔｏｐｐｉｎｇ－ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ

ｇｅｎｅｓｉｎｆｌｕｅ－ｃｕｒｅｄｔｏｂａｃｃｏｒｏｏｔｓ［Ｊ］．ＴｈｅＦＥＢＳＪｏｕｒｎａｌ，２０１２，

２７９（６）：１０５４－１０７０．

［４８］ＦｕＹＰ，ＧｕｏＨＸ，ＣｈｅｎｇＺＰ，ｅｔａｌ．ＮｔＮＡＣ－Ｒ１，ａｎｏｖｅｌＮＡＣ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｇｅｎｅｉｎｔｏｂａｃｃｏｒｏｏｔｓ，ｒｅｓｐｏｎｄｓｔｏｍｅｃｈａｎｉｃａｌ

ｄａｍａｇｅｏｆｓｈｏｏｔｍｅｒｉｓｔｅｍ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，

２０１３，６９：７４－８１．

［４９］王明阳．ＮｔＷＲＫＹ－Ｒ１介导烟株打顶伤害信号途径的研究

［Ｄ］．郑州：河南农业大学，２０１３：１４－３４．

［５０］宗　毅，吴文信，李思军，等．打顶时间和方式对烤烟生长和物质

积累及株型的影响［Ｊ］．中南农业科技，２０２５，４６（１）：４１－４８．

［５１］王　茂．打顶前后烟草ｍｉＲＮＡ表达谱的生物信息学分析及靶
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　　基因的电子克隆［Ｄ］．郑州：河南农业大学，２０１０：１６－３９．

［５２］ＧｕｏＹ Ｓ，Ｌｉｕ Ｈ Ｈ，ＹａｎｇＺ Ｘ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｍｉＲＮＡｏｍｅｉｎｔｏｂａｃｃｏ（Ｎｉｃｏｔｉａｎａｔａｂａｃｕｍ）ｂｙ

ｄｅｅｐｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇｃｏｍｂｉｎｅｄｗｉｔｈｍｉｃｒｏａｒｒａｙ［Ｊ］．Ｇｅｎｅ，２０１２，５０１

（１）：２４－３２．

［５３］ＴａｎｇＳ，ＷａｎｇＹ，ＬｉＺＦ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｗｏｕｎｄｉｎｇａｎｄ

ｔｏｐｐｉｎｇｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｓｍａｌｌＲＮＡｓｉｎｔｏｂａｃｃｏ（Ｎｉｃｏｔｉａｎａｔａｂａｃｕｍ）

［Ｊ］．ＢＭＣＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１２，１２（１）：２８．

［５４］杨惠娟，王　景，王红丽，等．打顶前后烤烟叶片 ｍｉｃｒｏＲＮＡｓ表

达差异的研究［Ｊ］．中国烟草学报，２０１４，２０（５）：１１０－１１５．

［５５］李　珂．根系响应烟株打顶对烟碱生物合成的影响［Ｄ］．郑

州：河南农业大学，２０１２：１３－３７．

赵　晴，梁　浩，王宝驹，等．影响蔬菜下胚轴伸长的因素及防控措施综述［Ｊ］．江苏农业科学，２０２６，５４（１５）：２６－３３．

ｄｏｉ：１０．１５８８９／ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０２６．１５．００４

影响蔬菜下胚轴伸长的因素及防控措施综述

赵　晴１，２，３，梁　浩２，３，王宝驹２，３，季延海２，３，刘　欢２，３，胡丽萍２，３，李楠洋１

（１．河北工程大学园林与生态工程学院，河北邯郸０５６０３８；２．北京市农林科学院蔬菜研究所，北京 １０００９７；

３．农业农村部华北都市农业重点实验室，北京１０００９７）

　　摘要：蔬菜作为重要的经济作物，在农业生产中具有重要作用，其产量和品质直接受幼苗质量影响。生产中，蔬菜
育苗常因季节和地域限制，出现下胚轴过度伸长的现象，进而影响蔬菜幼苗质量，并最终导致蔬菜作物产量和品质的

降低。蔬菜下胚轴伸长受内源激素和外部环境共同调控。促进伸长的激素包括生长素、赤霉素和油菜素内酯，抑制蔬

菜下胚轴伸长的激素有茉莉酸、脱落酸和独脚金内酯；而乙烯具有双重作用。环境因素中，高温、弱光和红光促进下胚

轴伸长，而蓝光则会抑制下胚轴伸长。为防止蔬菜下胚轴过度伸长，在生产中主要通过化学调控、环境控制、物理刺激

等防治措施进行防控。本文围绕蔬菜下胚轴伸长现象，系统综述了影响蔬菜下胚轴伸长的关键因素及主要防控策略，

旨在为蔬菜育苗的实际生产提供参考。
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　　蔬菜作为人体必需的维生素与矿物质主要来
源，在全球农作物种植方面占有重要地位，也是我

国种植业中的重要农作物组成部分［１］。我国蔬菜

产业经过多年发展，已成为全球最大的生产国和消

费国。在过去的４０年里我国蔬菜产量大幅增加，蔬
菜总种植面积从１９７８年的３３３万 ｈｍ２增加至２０２０
年的２１４９万ｈｍ２，分别占全国农作物播种总面积的
２．２％和１２．８％［２］。

蔬菜幼苗质量直接影响到蔬菜的产量与品质，

因此防止蔬菜幼苗徒长和培育蔬菜壮苗是现阶段

蔬菜育苗的重点。在实际生产应用中，会受到季节

地区的限制，遭遇到高温、高湿、弱光等环境条件。

在这个过程中极易出现蔬菜幼苗徒长现象，幼苗徒

长不仅会影响蔬菜后期的生长，对蔬菜的产量也会

造成影响，故减少蔬菜徒长、培育蔬菜壮苗是蔬菜

育苗高产的基础［３］。

蔬菜徒长是蔬菜幼苗生长过程中茎叶发育过

旺的现象，主要是由于蔬菜纵向加速生长。蔬菜徒

长苗主要表现为株高显著高于正常幼苗。徒长苗

株高的变化主要是由下胚轴长度变化引起的，因此

减少蔬菜幼苗徒长的关键就是减少下胚轴过度伸

长［４］。本文对蔬菜下胚轴伸长的影响因素及相关

防控措施进行了概述，旨在为蔬菜育苗生产应用提

供参考。

１　下胚轴的概述

下胚轴（ｈｙｐｏｃｏｔｙｌ）是蔬菜胚的一部分，连接着
植物的子叶和根，是蔬菜生长发育中水、养分、信号

分子运输的重要通道。而下胚轴伸长是植物早期

生长发育的一个重要阶段，具有维持蔬菜幼苗早期

发育与生长、维持蔬菜幼苗的结构稳定等功能，受
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