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　　摘要：ＭｉｃｒｏＲＮＡ（ｍｉＲＮＡ）是一类在真核生物体内广泛存在，长度为２０～２４ｎｔ的内源性非编码小分子ＲＮＡ，通
过介导靶基因的剪切或翻译抑制，实现转录后基因表达调控，对多种生命活动起重要作用。随着高通量测序技术

的发展，植物ｍｉＲＮＡ的研究取得重要进展。油菜是重要的油料作物，目前已挖掘出大量油菜ｍｉＲＮＡ和靶基因。本
文综述了近年来油菜ｍｉＲＮＡ参与杂种优势、种子发育、多倍化以及逆境胁迫等调控的研究概况，并对ｍｉＲＮＡ在油
菜中的研究进行展望，为今后进一步研究提供参考。
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　　油菜属十字花科芸薹属，是世界上分布广、种植
历史悠久的重要油料作物之一［１］。芸薹属栽培种

包括白菜（Ｂ．ｒａｐａ；ＡＡ，２ｎ＝２０）、甘蓝（Ｂ．ｏｌｅｒａｃｅａ；
ＣＣ，２ｎ＝１８）和黑芥（Ｂ．ｎｉｇｒａ；ＢＢ，２ｎ＝１６）３个二倍
体基本种以及甘蓝型油菜（Ｂ．ｎａｐｕｓ；ＡＡＣＣ，２ｎ＝
３８）、芥菜型油菜（Ｂ．ｊｕｎｃｅａ；ＡＡＢＢ，２ｎ＝３６）和埃塞
俄比亚芥（Ｂ．ｃａｒｉｎａｔａ；ＢＢＣＣ，２ｎ＝３４）３个四倍体复
合种。在我国，油菜品种改良经历了甘蓝型油菜替

代白菜型油菜和芥菜型油菜，优质杂交品种替换常

规品种，优质双低油菜取代双高油菜３次飞跃［２］，为

我国油菜产业的快速发展奠定了基础。油菜基因组

庞大且复杂，２０１４年甘蓝型油菜全基因组测序的完
成为油菜高通量测序数据的挖掘和功能研究提供了

有力保证［３］。

ｍｉＲＮＡ是一类长度为２０～２４ｎｔ、在生物体内普
遍存在且具有重要功能的小分子 ＲＮＡ［４］。迄今为
止，ｍｉＲＢａｓｅ２２．０数据库中已收录了包含２７２个物
种的４８８６０条ｍｉＲＮＡ成熟体。其中包括哥伦比亚



型拟南芥中成熟ｍｉＲＮＡ４２８个，琴叶拟南芥中成熟
ｍｉＲＮＡ３８４个，水稻中成熟 ｍｉＲＮＡ高达７１３个，而
甘蓝型油菜中成熟ｍｉＲＮＡ只有９２个。基于油菜庞
大的基因组，推测油菜成熟ｍｉＲＮＡ应远多于拟南芥
和水稻，其ｍｉＲＮＡ的挖掘还需进一步加强。油菜中
ｍｉＲＮＡ研究从２００７年开始，到目前已取得了很大
进展，包括油菜杂种优势、种子发育、逆境胁迫等过

程，但是大多数研究还只停留在初级阶段，还需进一

步深入挖掘。本研究对目前油菜中 ｍｉＲＮＡ的挖掘
和功能研究进展作了概述，并对其研究进行展望，以

期为油菜ｍｉＲＮＡ的后续研究提供思路，亦为油菜重
要农艺性状改良及油菜产业的发展提供参考。

１　植物ｍｉＲＮＡ研究策略
１．１　ｍｉＲＮＡ的生物合成及作用方式

随着 ｍｉＲＮＡ研究的深入，ｍｉＲＮＡ的生物合成
机制取得一定进展。研究结果显示，大部分 ＭＩＲ基
因存在于基因间隔区，少数存在于基因的内含子

区［５］。植物中的 ｍｉＲＮＡ的生物合成主要分为四个
阶段。首先 ＭＩＲ基因在细胞核中由 ＲＮＡ聚合酶Ⅱ
转录成初级转录本［６］；然后在具有 ＲＮａｓｅＩＩＩ核酸内
切酶特性的 Ｄｉｃｅｒ－ｌｉｋｅ酶 ＤＣＬ１、双链结合蛋白辅
因子ＨＹＬ１以及锌指蛋白 ＳＥ的作用下剪切加工成
具有发卡结构的 ｍｉＲＮＡ前体；ｍｉＲＮＡ前体进一步
在ＤＣＬ１、ＨＹＬ１、ＳＥ的作用下剪切成 ｍｉＲＮＡ／ｍｉＲ
ＮＡ二聚体［７，８］；最后ｍｉＲＮＡ／ｍｉＲＮＡ二聚体在转运
蛋白ＨＳＴ的帮助下从细胞核转运到细胞质，解旋形
成单链的ｍｉＲＮＡ和ｍｉＲＮＡ，其中一条单链ｍｉＲＮＡ

不稳定，并很快被降解，另一条形成成熟ｍｉＲＮＡ［９］。
大部分成熟 ｍｉＲＮＡ在 ＲＮＡ诱导沉默复合物

（ＲＩＳＣ）的介导下行使其功能。主要有两种方式，当
ｍｉＲＮＡ与靶基因碱基互补配对程度高时，ＲＩＳＣ在
转录后水平对靶基因剪切；当ｍｉＲＮＡ与靶基因碱基
互补配对程度低时，ＲＩＳＣ会抑制靶基因翻译，通常
这种情况下 ｍｉＲＮＡ作用于靶基因的 ＵＴＲ区［１０］。

植物中ｍｉＲＮＡ的作用机制主要是通过靶基因剪切
来影响基因的表达，只有很小一部分是通过靶基因

翻译抑制的方式。另外，还有一些非经典模式报道，

拟南芥中ｍｉＲ１７２与靶基因ＡＰ２的ＯＲＦ区域完全互
补，但并不发挥剪切功能，而是通过介导蛋白翻译抑

制［１１］。除此之外，有报道称 ｍｉＲＮＡ能够在转录水
平上诱导靶标基因位点甲基化，从而沉默靶标基

因［１２］。

１．２　ｍｉＲＮＡ及其靶基因的挖掘
随着小ＲＮＡ测序技术的普及，ｍｉＲＢａｓｅ２２．０数

据库中收录的成熟 ｍｉＲＮＡ数目呈几何级数增长。
在双子叶植物中，十字花科和豆科植物中发现的成

熟ｍｉＲＮＡ很多，蔬菜、果树、药用植物中也发现大量
成熟 ｍｉＲＮＡ。许多单子叶植物，如水稻、玉米、小
麦、高粱等中也发现大量成熟 ｍｉＲＮＡ。不同物种中
大部分ｍｉＲＮＡ是高度保守的，甚至有些蕨类植物与
开花植物中也存在共同的 ｍｉＲＮＡ［４］。通常高度保
守的 ｍｉＲＮＡ表达量比较高，很容易被检测到。同
时，基于ｍｉＲＮＡ测序高通量和高灵敏度的特点，以
及ｍｉＲＮＡ前体二级结构的特殊性，还检测到很多不
保守的、具有种类特异性的ｍｉＲＮＡ。

此外，基于ｍｉＲＮＡ与靶基因的碱基互补配对原
则，可利用ｐｓＲＮＡＴａｒｇｅｔ等在线软件预测 ｍｉＲＮＡ的
靶标。然而软件预测存在准确性差的弊端，且植物

体内ｍｉＲＮＡ与靶基因的表达模式存在组织特异性
和时空特异性。而降解组测序技术正好克服了以上

缺陷，能够在特定的组织中获得可靠的 ｍｉＲＮＡ靶
标［１３］。目前，降解组测序技术已广泛应用到植物中

预测靶基因，如水稻、番茄、棉花等作物中已鉴定出

很多ｍｉＲＮＡ的靶基因，其中大部分编码转录调控因
子，包括ＨＤ－ＺＩＰ、ＭＹＢ、ＳＰＬ、ＴＣＰ、ＡＰ２类转录因子
等，这些转录因子参与生命发育的各个过程。另外，

还鉴定到一些重要的功能基因以及低丰度表达的靶

基因，如 ＡＧＯ１基因、ＤＣＬ１基因、ＰＰＲ蛋白基因，核
糖体蛋白基因等［１４～１６］。靶基因的挖掘证实 ｍｉＲＮＡ
具有重要的研究价值，为ｍｉＲＮＡ的功能研究奠定了
基础。

１．３　ｍｉＲＮＡ功能的研究方法
高通量测序挖掘的 ｍｉＲＮＡ和靶基因需要验证

其真实性，才能开展进一步的研究。ｍｉＲＮＡ的验证
方法主要有 Ｎｏｒｔｈｅｒｎ杂交技术、茎环 ＲＴ－ＰＣＲ、原
位杂交、基因芯片等。靶基因的验证方法主要有５′
ＲＡＣＥ、烟草瞬时转化、定量ＰＣＲ等。植物体内ｍｉＲ
ＮＡ过多或过少都会造成靶基因的异位表达，影响
植物的正常生长发育。因此，可以采用超量表达、抑

制表达等技术手段，改变ｍｉＲＮＡ和靶基因的表达模
式，研究 ｍｉＲＮＡ的功能。ｍｉＲＮＡ超量表达是通过
构建ｍｉＲＮＡ前体超表达载体，使其在体内转录并加
工剪切，提高成熟 ｍｉＲＮＡ的表达量；靶基因的超量
表达主要是通过对靶位点进行同义突变，构建靶基

因超量表达载体导入体内，使原本被ｍｉＲＮＡ抑制的
靶基因表达提高。常用的抑制 ｍｉＲＮＡ表达的方法
主要有两种，一是利用拟南芥中天然存在的ｍｉＲ３９９
的模拟靶标ＩＰＳ１为骨架，将ＩＰＳ１中ｍｉＲ３９９互补区
域改造成其他ｍｉＲＮＡ的互补位点，从而竞争性地抑

５６６陈　丽等：油菜ｍｉＲＮＡ研究现状与展望



制相应 ｍｉＲＮＡ的功能［１７］；二是介导 ｍｉＲＮＡ降解，
通过人工构建一个由短间隔序列连接的包含两个

ｍｉＲＮＡ互补片段的短串联靶基因替代物 ＳＴＴＭ，导
致ｍｉＲＮＡ降解［１８］。近年来发展的 ＣＲＩＳＰＲ技术也
可用于ｍｉＲＮＡ前体序列敲除抑制 ｍｉＲＮＡ的形成。
同样，靶基因的抑制表达也主要是通过 ＣＲＩＳＰＲ和
ＲＮＡｉ等技术进行敲除或干涉。

此外，还可以对 ｍｉＲＮＡ的启动子进行分析，弄
清ｍｉＲＮＡ的表达部位及调控元件。另有研究表明
ｍｉＲＮＡ前体可以编码小肽，并能够正调控 ｍｉＲＮＡ
的积累。如苜蓿的 ｍｉＲ１７１ｂ和拟南芥的 ｍｉＲ１６５ａ
含有编码小肽的开放阅读框［１９］，因此，还可以对

ｍｉＲＮＡ前体是否编码小肽进行分析，进一步研究其
功能。

１．４　ｍｉＲＮＡ的生物学功能
ｍｉＲＮＡ参与调控植物生长发育的各个时期，以

及各种生物与非生物胁迫［２０］，其生物学功能研究在

一些模式植物中已取得较好的进展。

ｍｉＲＮＡ参与分生组织调控，影响植物的形态建
成。如 ｍｉＲ１６５／１６６靶向 ＨＤ－ＺＩＰⅢ转录因子，调
控顶端分生组织的维持与分化［２１］，ｍｉＲ１６４能调控
腋生分生组织的起始［２２］；ｍｉＲ１５６和 ｍｉＲ１７２调控营
养生长到生殖生长的转变等［２３］。ｍｉＲＮＡ还能调控
植物激素，同时也会受到不同激素的调控，参与到多

种生命过程中。如ｍｉＲ１６０、ｍｉＲ１６７、ｍｉＲ３９３调控生
长素响应因子或生长素受体［２４～２６］，而 ｍｉＲ１５９通过
调控多种激素对细胞的命运起决定作用［２７］。此外，

ｍｉＲＮＡ还能响应各种逆境胁迫，如营养元素的过剩
与匮乏，环境灾害胁迫（干旱、高温、冷害、盐胁迫

等）以及病虫害引起的生物胁迫等。在缺硫条件

下，拟南芥ｍｉＲ３９５诱导表达，促使硫元素向地上部
运输［２８］；在拟南芥中超量表达 ｍｉＲ１５９增强对芜菁
花叶病毒ＴｕＭＶ的抗性［２９］。除此之外，ｍｉＲＮＡ还能
跨界作用，如小麦条锈菌 ｐｓｔ－ｍｉｌＲ１能跨界干扰寄
主小麦的重要抗病基因病程相关蛋白 ２［３０］；植物
ｍｉＲ１６８能进入动物体内，升高血液中胆固醇的浓
度［３１］。

２　油菜ｍｉＲＮＡ研究概况
２．１　油菜进化过程中ｍｉＲＮＡ的变化

油菜为异源四倍体植物，起源于二倍体祖先种，

在进化过程中经历了多倍化和杂交事件，推测油菜

ＭＩＲ基因在进化上具有重要意义。Ｓｈｅｎ等［３２］将油

菜ＭＩＲ基因与其二倍体祖先白菜和甘蓝进行共线
性分析，发现油菜中大部分（７５．９％）的ＭＩＲ基因起

源于祖先种，还存在少部分 ＭＩＲ基因丢失与获得事
件，说明ｍｉＲＮＡ在进化上高度保守，进化过程中存
在基因冗余丢失与基因重组现象。这与棉花 ＭＩＲ
基因进化研究结果类似，在多倍化过程中ｍｉＲＮＡ逐
渐趋向于稳定［３３］。李晓康等［３４］研究发现油菜

ｍｉＲ１５６相比于祖先种新增６个成员，这些新增的成
员可能与油菜适应环境有关，在进化上具有重要作

用。ｍｉＲ１６９、ｍｉＲ１５６、ｍｉＲ１６８等家族成员较多，且
在染色体上成簇排列。其中 ｍｉＲ１６９的家族成员最
多，高达４５个，在Ａ０６和Ｃ０６染色体上有两个串联
重复［３２］，基因加倍可能是 ｍｉＲＮＡ家族成员扩增的
主要原因。在人工合成油菜 Ｓ１～Ｓ４世代及其亲本
中，从低世代到高世代 ｍｉＲＮＡ的变异逐步稳定，大
部分的ｍｉＲＮＡ表现为非加性，且在杂交和多倍化过
程中起源于转座子的 ｍｉＲＮＡ增多，说明 ｍｉＲＮＡ参
与了多倍化的表观遗传变异［３５］。根据上述研究可

以推测，在进化过程中ｍｉＲＮＡ的变异使基因内部调
控更加复杂，对植物的变异和适应性起促进作用。

２．２　油菜ｍｉＲＮＡ和靶基因的挖掘
油菜ｍｉＲＮＡ研究始于２００７年，起步较晚。Ｘｉｅ

等［３６］根据ｍｉＲＮＡ在物种间的保守性，利用拟南芥
和水稻中已知的ｍｉＲＮＡ，通过生物信息软件对油菜
的ＥＳＴ序列进行预测，挖掘到２１个ｍｉＲＮＡ和６７个
靶基因。Ｗａｎｇ等［３７］构建了包含４００００条序列的
ｍｉＲＮＡ文库，从中克隆到１１个ｍｉＲＮＡ家族的３６个
ｍｉＲＮＡ和２个新预测的 ｍｉＲＮＡ，这些 ｍｉＲＮＡ的发
现开辟了油菜ｍｉＲＮＡ研究的征程。

随着高通量测序技术的发展，油菜中ｍｉＲＮＡ的
研究进展突飞猛进。Ｐａｎｔ［３８］和 Ｂｕｈｔｚ等［３９］在油菜

木质部和韧皮部汁液中挖掘到１８个ｍｉＲＮＡ家族中
３２个 保 守 的 ｍｉＲＮＡ 及 大 量 未 知 的 ｍｉＲＮＡ。
Ｈｕａｎｇ［４０］和Ｚｈｏｕ等［４１］对硫缺乏和镉胁迫下油菜幼

苗地上部分和根进行 ｍｉＲＮＡ测序，分别挖掘到１８
个ｍｉＲＮＡ和８４个ｍｉＲＮＡ。Ｘｕ等［４２］对甘蓝型油菜

品种 Ｗｅｓｔａｒ叶片进行 ｍｉＲＮＡ和降解组测序，鉴定
到４１个保守的和６２个新预测的ｍｉＲＮＡ，还有５２个
靶基因。其中保守 ｍｉＲＮＡ的靶基因通常与拟南芥
中同源，而不保守 ｍｉＲＮＡ的靶基因具有物种特异
性，可能参与到特殊的生物过程。此外，油菜作为一

种重要的油料作物，很多研究者对不同发育时期的

油菜种子发育相关ｍｉＲＮＡ进行研究，以期阐明油脂
积累的机制［４３～４５］。上述研究主要是以芸薹属作物

的ＥＳＴ、ＴＣ和 ＧＳＳ序列作为参考基因组来分析数
据，没有覆盖全基因组序列，基因组比对效率不高，

挖掘的ｍｉＲＮＡ不是很多。
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随着白菜、甘蓝和油菜基因组测序完成，油菜中

高通量测序数据的挖掘更为深入。Ｓｈｅｎ等［４６］以白

菜和甘蓝基因组作为参考基因组，共挖掘到８９３个
ＭＩＲ基因，并预测到大量靶基因，丰富了油菜 ｍｉＲ
ＮＡ和靶基因的数目。Ｓｈｅｎ等［３２］利用油菜基因组，

鉴定到６４５个ＭＩＲ基因，并挖掘到一类参与脂质合
成相关的靶基因。此外，还有研究对油菜幼苗、茎

尖、角果等组织进行测序，鉴定到大量 ｍｉＲＮＡ和靶
基因［４７～４９］。综上所述，通过对油菜不同发育时期、

不同处理方式、不同组织中ｍｉＲＮＡ进行研究可以看
出油菜中 ｍｉＲＮＡ的数目很庞大，且大部分 ｍｉＲＮＡ
具有高度保守性，其调控机制涉及油菜生长发育的

各个方面（表１），充分体现了ｍｉＲＮＡ表达的时序性
和组织特异性，是油菜育种研究的重点。

表１　油菜ｍｉＲＮＡ研究概况
Ｔａｂｌｅ１　ＧｅｎｅｒａｌｓｉｔｕａｔｉｏｎｏｆｍｉＲＮＡｉｎＢｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓ

发表年份
Ｐｕｂｌｉｓｈｅｄｙｅａｒ

参考基因组
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｇｅｎｏｍｅ

研究材料
Ｔｅｓｔｅｄｍａｔｅｒｉａｌ

研究目的
Ｒｅｓｅａｒｃｈｐｕｒｐｏｓｅ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

２００７ ＥＳＴ／ＧＳＳ序列
ＥＳＴ／ＧＳＳｓｅｑｕｅｎｃｅ － 预测ｍｉＲＮＡ

ｍｉＲＮＡｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ［３６］

２００７ 拟南芥转录本
Ａ．ｔｈａｌｉａｎａｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ

２０天幼苗
Ｓｅｅｄｌｉｎｇｓｏｆ２０ｄａｙｓｏｌｄ

克隆ｍｉＲＮＡ
ｍｉＲＮＡｃｌｏｎｅ ［３７］

２００８ ｍｉＲＮＡ数据网站
ｍｉＲＮＡｒｅｇｉｓｔｒｙｗｅｂｓｉｔｅ

木质部和韧皮部汁液
Ｘｙｌｅｍａｎｄｐｈｌｏｅｍｓａｐ

ｍｉＲＮＡ运输方式
ｍｉＲＮＡｔｒａｎｓｐｏｒｔ ［３９］

２００９ 拟南芥基因组
Ａ．ｔｈａｌｉａｎａｇｅｎｏｍｅ

氮磷缺乏油菜幼苗
ｌｏｗ－Ｎ／Ｐｐｌａｎｔｓ

缺氮／磷响应ｍｉＲＮＡ
Ｎ／ＰｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｍｉＲＮＡ ［３８］

２０１０ ＥＳＴ／ＧＳＳ序列
ＥＳＴ／ＧＳＳｓｅｑｕｅｎｃｅ

硫缺乏与镉胁迫幼苗
Ｌｏｗ－ＳａｎｄＣｄｅｘｐｏｓｕｒｅｐｌａｎｔｓ

硫、镉响应ｍｉＲＮＡ
Ｓ／ＣｄｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｍｉＲＮＡ ［４０］

２０１２ ＥＳＴ／ＴＣ序列
ＥＳＴ／ＴＣｓｅｑｕｅｎｃｅ

镉处理幼苗
Ｃｄｔｒｅａｔｅｄｐｌａｎｔｓ

镉响应ｍｉＲＮＡ
ＣｄｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｍｉＲＮＡ ［４１］

２０１２ ＥＳＴ序列
ＥＳＴｓｅｑｕｅｎｃｅ

‘Ｗｅｓｔａｒ’油菜叶片
Ｂ．ｎａｐｕｓｃｖ‘Ｗｅｓｔａｒ’

挖掘ｍｉＲＮＡ和靶基因
ＥｘｐｌｏｒａｔｉｏｎｏｆｍｉＲＮＡａｎｄｔａｒｇｅｔｓ ［４２］

２０１２ ＥＳＴ序列
ＥＳＴｓｅｑｕｅｎｃｅ

早期油菜角果
Ｅａｒｌｙｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｓｉｌｉｑｕｅｓ

ｍｉＲＮＡ与油份积累
ｍｉＲＮＡｗｉｔｈｏｉｌｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ［４３］

２０１３ 白菜基因组
Ｂ．ｒａｐａｇｅｎｏｍｅ

种子及种子各个组成部分
Ｓｅｅｄｓａｎｄｔｈｅｉｒｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

组织特异ｍｉＲＮＡ的挖掘
Ｅｘｐｌｏｒａｔｉｏｎｏｆｔｉｓｓｕｅ－ｓｐｅｃｉｆｉｃｍｉＲＮＡ ［４５］

２０１４ 白菜和甘蓝基因组
Ｂ．ｒａｐａａｎｄＢ．ｏｌｅｒａｃｅａｇｅｎｏｍｅ

黄萎病菌侵染幼苗
Ｖ．ｌｏｎｇｉｓｐｏｒｕｍｉｎｆｅｃｔｅｄｐｌａｎｔｓ

黄萎病菌响应ｍｉＲＮＡ
Ｖ．ｌｏｎｇｉｓｐｏｒｕｍｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｍｉＲＮＡ ［４６］

２０１５ 甘蓝型油菜基因组
Ｂ．ｎａｐｕｓｇｅｎｏｍｅ

２个油菜品种及４个ＤＨ系
ＴｗｏＢ．ｎａｐｕｓｃｕｌｔｉｖａｒｓａｎｄｔｈｅｉｒ
ｆｏｕｒｄｏｕｂｌｅ－ｈａｐｌｏｉｄｌｉｎｅｓ

ｍｉＲＮＡ的进化
ＥｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆｍｉＲＮＡ ［３２］

２０１６ 甘蓝型油菜基因组
Ｂ．ｎａｐｕｓｇｅｎｏｍｅ

油菜种子（１４，２１，２８ＤＡＦ）
Ｓｅｅｄｓａｔ１４，２１，２８
ｄａｙｓａｆｔｅｒｆｌｏｗｅｒｉｎｇ

脂肪酸合成相关ｍｉＲＮＡ
ｍｉＲＮＡｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎ
ｆａｔｔｙａｃｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

［５２］

２０１６ 白菜和甘蓝基因组
Ｂ．ｒａｐａａｎｄＢ．ｏｌｅｒａｃｅａｇｅｎｏｍｅ

人工合成油菜Ｓ１－Ｓ４
ＳｙｎｔｈｅｎｉｃＢ．ｎａｐｕｓＳ１－Ｓ４

ｍｉＲＮＡ与多倍化
ｍｉＲＮＡｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏ
ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｉｚａｔｉｏｎ

［３５］

２０１６ 甘蓝型油菜基因组
Ｂ．ｎａｐｕｓｇｅｎｏｍｅ

核盘菌侵染幼苗
Ｓｃｌｅｒｏｔｉｎｉａｓｃｌｅｒｏｔｉｏｒｕｍｉｎｆｅｃｔｅｄｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

核盘菌响应ｍｉＲＮＡ
Ｓｃｌｅｒｏｔｉｎｉａｓｃｌｅｒｏｔｉｏｒｕｍ
ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｍｉＲＮＡ

［６９］

２０１７ 甘蓝型油菜基因组
Ｂ．ｎａｐｕｓｇｅｎｏｍｅ

开花早期茎尖
Ｓｈｏｏｔａｔｅａｒｌｙｆｌｏｗｅｒｓｔａｇｅｓ

ｍｉＲＮＡ与杂种优势
ｍｉＲＮＡｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｈｙｂｒｉｄｖｉｇｏｒ ［４８］

２０１７ 甘蓝型油菜基因组
Ｂ．ｎａｐｕｓｇｅｎｏｍｅ

发育１０－４０ＤＡＦ角果
Ｓｉｌｉｑｕｅｓａｔ１０－４０
ｄａｙｓａｆｔｅｒｆｌｏｗｅｒｉｎｇ

脂肪酸合成和脂质代谢相关ｍｉＲＮＡ
ｍｉＲＮＡｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｆａｔｔｙａｃｉｄ
ａｎｄｌｉｐｉｄｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

［５３］

２０１７ 甘蓝型油菜基因组
Ｂ．ｎａｐｕｓｇｅｎｏｍｅ

腋芽
Ａｘｉｌｌａｒｙｂｕｄ

ｍｉＲＮＡ与分枝角度
ｍｉＲＮＡｒｅｌａｔｅｄｔｏｂｒａｎｃｈａｎｇｌｅ ［７０］

２０１８ 甘蓝型油菜基因组
Ｂ．ｎａｐｕｓｇｅｎｏｍｅ

０－７ＤＡＦ角果
Ｓｉｌｉｑｕｅｓａｔ０－７ｄａｙｓａｆｔｅｒｆｌｏｗｅｒｉｎｇ

ｍｉＲＮＡ与角果发育
ｍｉＲＮＡｒｅｌａｔｅｄｔｏｓｉｌｉｑｕｅ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
［４７］

２０１８ 甘蓝型油菜基因组
Ｂ．ｎａｐｕｓｇｅｎｏｍｅ

镉处理幼苗
Ｃｄｔｒｅａｔｅｄｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

镉响应ｍｉＲＮＡ和靶基因
ＣｄｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｍｉＲＮＡａｎｄｔａｒｇｅｔ ［５７］

２０１８ 白菜基因组
Ｂ．ｒａｐａｇｅｎｏｍｅ

冷害胁迫幼苗
Ｃｏｌｄｓｔｒｅｓｓｅｄｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

冷胁迫响应ｍｉＲＮＡ
ＣｏｌｄｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｍｉＲＮＡ ［６５］

７６６陈　丽等：油菜ｍｉＲＮＡ研究现状与展望



３　油菜ｍｉＲＮＡ的功能研究进展
３．１　油菜ｍｉＲＮＡ参与杂种优势调控

杂种优势是提高作物产量的有效途径，广泛应用

于油菜、玉米、水稻等作物育种中，解析杂种优势的分

子遗传机制是提高作物育种效率的重要理论基础。

近年来相继有研究证实，ｍｉＲＡＮ在玉米、水稻
等作物杂种优势中发挥着重要作用［５０，５１］。在油菜

中，Ｓｈｅｎ等［４８］结合转录组测序、小ＲＮＡ测序和甲基
化测序等技术进行表观遗传分析，结果表明，杂交子

代中ｍｉＲＮＡ的非加性效应能影响靶基因的表达，调
控杂种优势；杂交子代中上调表达的 ｍｉＲ１５６、
ｍｉＲ１５９／ｍｉＲ３１９能调控靶基因ＳＰＬ、ＭＹＢ／ＴＣＰ，推测
它们能改变油菜的株型以适应环境。此外，非加性

表达的 ｍｉＲ１６６、ｍｉＲ１６４、ｍｉＲ１６７、ｍｉＲ３９０等也可能
调控生长素参与杂种优势形成。这一发现拓展了油

菜杂种优势机理研究，为油菜杂种优势利用提供了

重要的理论依据。

３．２　ｍｉＲＮＡ参与油菜种子发育过程
油菜是重要的油料作物，其种子的成熟过程对

油份的积累至关重要。Ｚｈａｏ等［４３］对高油和低油油

菜品种早期发育的角果和种子（３、７、１４和２１ｄａｙｓ
ａｆｔｅｒｆｌｏｗｅｒｉｎｇ，ＤＡＦ）进行两地种植（南京和拉萨）分
析，推测ｍｉＲ３９０能通过ｔａ－ｓｉＲＮＡ介导生长素信号
ＡＲＦ２／３／４参与早期种子胚胎发育，而 ｍｉＲ１５６、
ｍｉＲ１６７、ｍｉＲ２２０３影响油份积累，初步构建了 ｍｉＲ
ＮＡ调控油菜种子油份积累和早期角果发育的模
型。Ｋｏｒｂｅｓ等［４４］将油菜未成熟（７、１４、２１、２８、４２
ＤＡＦ）与成熟（５０ＤＡＦ）种子中的 ｍｉＲＮＡ进行比较，
发现一些与种子发育和能量储藏相关的 ｍｉＲＮＡ。
为了进一步探究ｍｉＲＮＡ在油菜种子发育中的作用，
Ｈｕａｎｇ等［４５］对油菜不同发育时期的种子（１０、１５、
２０、２５、３０、３５、４０、４５和５０ＤＡＦ）及种子各个组成部
分（胚根、胚轴、子叶、胚芽、胚乳、种皮）中的ｍｉＲＮＡ
进行分析，发现存在很多组织特异性 ｍｉＲＮＡ，其中
ｍｉＲ１５６在油菜种子中的表达量最高，分析其可能对
种子从胚胎到萌芽的转变起重要作用。Ｗａｎｇ等［５２］

也对油菜早期发育的种子（１４、２１、２８ＤＡＦ）中 ｍｉＲ
ＮＡ进行研究，发现 ｍｉＲ１５６在１４ＤＡＦ种子中表达
量高，而ｍｉＲ１５９在２１和２８ＤＡＦ种子中表达量高，
可见这两个 ｍｉＲＮＡ对种子发育起至关重要作用。
上述研究基本涵盖了油菜种子发育的各个时期，

ｍｉＲＮＡ在种子发育中的动态变化充分证明其参与
了油菜种子发育调控，为油菜含油量的研究开辟了

新思路。

最近，Ｗａｎｇ等［５３］发现油菜 ｍｉＲ９５６３、ｍｉＲ８３８、
ｍｉＲ１５６、ｍｉＲ１５９、ｍｉＲ１１３４和两个新预测的 ｍｉＲＮＡ
的靶基因，能参与乙酰辅酶 Ａ和碳链脱饱和酶的合
成，调控长链脂肪酸的形成、β－氧化和脂质运输与
代谢，推测它们可能参与油份的积累。此外，Ｗｅｉ
等［５４］将拟南芥ｍｉＲ１５６ｂ转入油菜中，发现油菜种子
中叶黄素和 β－胡萝卜素含量增加。Ｓｏｎｇ等［５５］在

油菜中超量表达 ｍｉＲ３９４及其靶基因 ＬＣＲ，发现
ｍｉＲ３１９能改变脂肪酸的组成，而 ＬＣＲ基因不影响
脂肪酸组份，其功能还需进一步确认。

虽然油菜种子发育相关ｍｉＲＮＡ研究有很多，但
是对油菜种子含油量有重要贡献的 ｍｉＲＮＡ还未见
报道，后续将对油菜种子发育相关ｍｉＲＮＡ调控机制
进一步研究，以获得更加有效的途径增加油菜含油

量，提高油菜的应用价值。

３．３　油菜ｍｉＲＮＡ参与非生物胁迫响应
营养元素与重金属离子胁迫会阻碍植物的正常

生长。研究表明，ｍｉＲＮＡ可以作为潜在的信息传递
分子在细胞之间移动，甚至可以长距离运输到植物

的各个组织中调控转录因子，抑制或激活基因的表

达，稳定体内营养物质和重金属离子的吸收与代

谢［２０］。

Ｂｕｈｔｚ等［３９，５６］发现油菜韧皮部细胞富含丰富的

ｍｉＲＮＡ，说明ｍｉＲＮＡ能通过植物的维管组织进行长
距离运输，在植物器官营养分配的协调中发挥重要

作用。研究还发现ｍｉＲ３９５、ｍｉＲ３９８和 ｍｉＲ３９９分别
在硫、铜、磷缺乏的环境下均被诱导上调表达；而

ｍｉＲ１６９、ｍｉＲ２１１１和 ｍｉＲ８２７也强烈依赖氮素或磷
的状态诱导表达［３８］。证实ｍｉＲＮＡ可以作为长距离
的“营养缺乏信号”，调节植物的营养状态。

为探究 ｍｉＲＮＡ在油菜镉胁迫下的作用，Ｚｈｏｕ
等［４１］对镉处理条件下油菜幼苗中 ｍｉＲＮＡ进行分
析，发现幼苗地上部分和地下部分受镉胁迫响应的

ｍｉＲＮＡ不一致，说明 ｍｉＲＮＡ参与镉的吸收与转运
的机制不相同。Ｊｉａｎ等［５７］对镉处理幼苗 ｍｉＲＮＡ进
行分析，发现ｍｉＲＮＡ参与调控的离子转运机制可能
与镉胁迫有关。进一步研究发现 ｍｉＲ１６７的靶基因
是金属转运蛋白基因 ＢｎＮＲＡＭＰ１，而 ｍｉＲ１５８的靶
基因是 ＲＮＡ螺旋酶 ＢｎＲＨ２４，在镉胁迫下 ｍｉＲ１６７
和 ｍｉＲ１５８都被诱导上调表达，抑制靶基因 Ｂｎ
ＮＲＡＭＰ１和ＢｎＲＨ２４表达，以减轻镉毒害［５８，５９］。同

时，还发现ｍｉＲ３９５超量表达油菜中镉积累较高，镉
螯合蛋白增多，抗氧化性增强，说明油菜中 ｍｉＲ３９５
可能提高了镉被螯合的能力，阻碍其向地上部运输，

抵御镉毒性［６０］。此外，油菜 ｍｉＲＮＡ也参与锌缺乏
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和砷胁迫响应［６１，６２］，进一步揭示了金属离子胁迫机

制受 ｍｉＲＮＡ调控。在其他植物中还有研究报道
ｍｉＲＮＡ能响应铜、铝、铁等金属离子胁迫［６３］。油菜

中ｍｉＲＮＡ是如何调控这些金属离子胁迫机制还有
待深入研究。

此外，环境胁迫诱导 ｍｉＲＮＡ的改变。Ｂｈａｒｄｗａｊ
等［６４］对高温、高盐和干旱胁迫下油菜幼苗中ｍｉＲＮＡ
进行分析，发现大量 ｍｉＲＮＡ响应逆境胁迫。Ｚｅｎｇ
等［６５］发现ｍｉＲ３１９和ｍｉＲ１６６等能提高油菜抗冷性。
盐胁迫处理油菜根中ｍｉＲＮＡ下调表达，激活靶基因
转录调控，提高耐盐性［６６］。

目前，在其他植物中参与非生物逆境胁迫的

ｍｉＲＮＡ功能研究得比较深入，而油菜中大部分响应
非生物逆境胁迫的 ｍｉＲＮＡ调控机理研究得不够深
入，解析多种逆境胁迫下ｍｉＲＮＡ的调控网络将会极
大促进我们对ｍｉＲＮＡ的认识。
３．４　油菜ｍｉＲＮＡ参与植物病原互作

生物胁迫主要包括病毒入侵、细菌和虫害等，研

究发现很多ｍｉＲＮＡ参与生物胁迫以及免疫应答过
程［６７］。油菜病害主要有根肿病、黄萎病、菌核病等，

严重影响油菜产量，对ｍｉＲＮＡ参与其致病抗病的机
理进行研究很有必要。

Ｖｅｒｍａ等［６８］利用 ｍｉＲＮＡ芯片对根肿病菌侵染
的油菜根中 ｍｉＲＮＡ进行分析，发现 ｍｉＲＮＡ调控的
生长素响应、细胞分裂素信号转导以及应激反应等

参与了根肿病菌侵染过程。Ｓｈｅｎ等［４６］在油菜中发

现６２个 ｍｉＲＮＡ对黄萎病菌侵染做出响应，其中
ｍｉＲ１８８５在接种黄萎病的油菜根中上调表达，其靶
基因是编码抗病的 ＴＩＲ－ＮＢＳ－ＬＲＲＲ蛋白基因，
因此，了解ｍｉＲ１８８５及其靶基因的调控机制对研究
油菜抗病性非常重要。同时，研究还发现 ｍｉＲ１６８
在接种黄萎病菌的油菜根中显著下调表达，且拟南

芥中ｍｉｒ１６８突变体与野生型一样易感染病菌，而
ａｇｏ１突变体抗病能力增强，推测病菌通过将其毒性
绑定在ｍｉＲＮＡ效应器ＡＧＯ１上使植物基因沉默，从
而使植物感染病菌。

Ｃａｏ等［６９］对油菜核盘菌侵染的叶片与未被侵

染的叶片进行比较，挖掘到６８个差异表达的 ｍｉＲ
ＮＡ，发现它们的靶基因与植物防御相关，表明 ｍｉＲ
ＮＡ与植物病原之间确实存在互作。研究还发现
ｍｉＲ１６８的靶基因 ＡＧＯ１和 ｍｉＲ４０３的靶基因 ＡＧＯ２
能增强植物对核盘菌侵染的防御［６９］，这与前面报道

ＡＧＯ１调控黄萎病的致病机理不一致［４６］，说明 ｍｉＲ
ＮＡ对不同病菌的侵染过程存在差异调控。在病菌
侵染过程中，ｍｉＲＮＡ是参与病菌的防御反应还是致

病性还需进一步研究。

３．５　ｍｉＲＮＡ参与油菜发育的其他研究
油菜中ｍｉＲＮＡ的研究还涉及到株型调控、角果

发育以及细胞质雄性不育等。Ｃｈｅｎｇ等［７０］研究发

现，一些参与调控生长素的ｍｉＲＮＡ可以作为油菜分
枝角度相关的潜在因子，如 ｍｉＲ１６０和 ｍｉＲ１６７等。
Ｃｈｅｎ等［４７］对油菜长短角果品系早期发育角果中的

ｍｉＲＮＡ进行比较，推测 ｍｉＲ１５９、ｍｉＲ３１９、ｍｉＲ１６０和
ｍｉＲ２１１１等参与调控的细胞分裂、生长素以及养分
供应，能影响角果发育，并通过转基因手段证实

ｍｉＲ１６０的积累能促进油菜角果发育。ｍｉＲ１６０和
ｍｉＲ１６７的靶基因都是编码生长素响应因子，说明生
长素在油菜株型调控及角果发育过程中起着重要

作用。

此外，细胞质雄性不育系、保持系、恢复系三系

配套在作物育种上广泛应用，不育机制的研究是油

菜育种研究的热点。Ｙａｎｇ等［７１］对芥菜型油菜细胞

质雄性不育系和保持系中的ｍｉＲＮＡ进行比较分析，
发现了４８个差异的 ｍｉＲＮＡ，进一步研究发现线粒
体ＡＴＰ酶抑制剂处理后 ｍｉＲＮＡ的差异更明显，表
明ｍｉＲＮＡ的表达可能受到线粒体基因的调控，然而
该研究并没有对ｍｉＲＮＡ参与不育机理进行研究，后
续应对候选ｍｉＲＮＡ进行功能验证。总的来说，上述
研究进一步拓展了油菜ｍｉＲＮＡ的进展，对后续研究
予以启迪。

４　油菜近缘种ｍｉＲＮＡ研究概况
芸薹属是十字花科最为重要的一个属，包含很

多重要的蔬菜、油料作物等。除了在油菜中进行

ｍｉＲＮＡ研究外，其二倍体基本种及复合种的变种中
也开展了ｍｉＲＮＡ的研究，如甘蓝、花椰菜、不结球白
菜、大白菜、菜薹等作物中均进行了ｍｉＲＮＡ研究，涉
及到花粉发育、育性、开花时间、叶片卷曲、逆境胁迫

等多个方面［７２～７５］。芸薹属物种的丰富性使其进化

研究比较困难，基于 ｍｉＲＮＡ的高度保守性，对芸薹
属作物中ｍｉＲＮＡ进行挖掘和分析，拓宽了人们对芸
薹属作物的认识，尤其是芸薹属中ｍｉＲＮＡ在进化过
程中的变异为研究提供了新的方向。

５　存在问题与展望

植物中ｍｉＲＮＡ的研究从２００２年开始至今［４］，

已取得突飞猛进的进展。特别是近年来，越来越多

ｍｉＲＮＡ的功能已被证实，如水稻 ｍｉＲ３９７调控籽粒
大小［７６］，ｍｉＲ３９６调控水稻株型［７７］；大豆 ｍｉＲ１５６调
控大豆理想株型［７８］；高氮条件下玉米 ｍｉＲ５２８影响
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木质素合成，导致玉米不抗倒伏性［７９］；小麦中

ｍｉＲ９６７８介导长链非编码ＲＮＡ产生ｐｈａｓｉＲＮＡ，控制
籽粒的萌发等［８０］。由此可见，ｍｉＲＮＡ对作物重要
农艺性状的调控起着至关重要的作用，是今后分子

生物学研究的热点。

截至目前为止，油菜 ｍｉＲＮＡ参与杂种优势、种
子发育、多倍化以及各种生物与非生物胁迫等调控

的研究已有报道，这些研究增强了人们对ｍｉＲＮＡ发
挥作用的认识和理解，挖掘到大量油菜 ｍｉＲＮＡｓ和
靶基因，对探索油菜生长和发育的调控机制有重要

意义。然而，大部分ｍｉＲＮＡ与靶基因的真实性还有
待进一步验证，尤其是证实ｍｉＲＮＡ的靶基因能初步
预测ｍｉＲＮＡ的功能，这是保证后续研究顺利进行最
为关键的一步。

相较于其它作物，油菜中ｍｉＲＮＡ的研究还处于
相对滞后的阶段，大部分研究还局限在 ｍｉＲＮＡ挖
掘、表达模式和功能预测方面，对单个 ｍｉＲＮＡ的功
能以及靶基因的功能研究还比较缺乏。因此，通过

超量表达或抑制表达ｍｉＲＮＡ和靶基因，对调控机制
进行解析是下一步研究的重点。同时，一个 ｍｉＲＮＡ
能参与调控多种生命过程，还能受到多种转录因子

调控，响应不同的调控机制。比如 ｍｉＲ１５６既能参
与调控油菜杂种优势［４８］，还能参与调控油菜种子发

育［４３，４５，５２］，表明 ｍｉＲＮＡ调控的复杂性和多样性。
因此，弄清ｍｉＲＮＡ上下游调控机制，信号通路以及
表达部位等将进一步推进ｍｉＲＮＡ的功能研究。

前人对油菜ｍｉＲＮＡ的研究还不够透彻，大部分
研究停留在初始阶段。不同研究者对油菜种子发育

相关ｍｉＲＮＡ的研究结果不尽相同，可能与不同品种
的遗传背景或ｍｉＲＮＡ的表达时空特异性有关，后续
将如何利用这些数据还有待思考。笔者认为，可以

先对前人研究的结果进行总结归纳，挖掘共性 ｍｉＲ
ＮＡ，再分析ｍｉＲＮＡ的表达模式，最后对其进行转基
因验证，深入探索油菜ｍｉＲＮＡ的功能。

此外，油菜重要产量性状相关的ｍｉＲＮＡ研究还
未见详细报道，如种子大小、千粒重、株高、抗倒伏性

等，后续将对油菜重要产量性状开展 ｍｉＲＮＡ研究，
为解决油菜生产的实际问题拓展思路。
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ｔｈｅｓｉｓｕｎｄｅｒｎｉｔｒｏｇｅｎ－ｌｕｘｕｒｙｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＭｏｌＰｌａｎｔ，
２０１８，１１（６）：８０６－８１４．

［８０］　ＧｕｏＧ，ＬｉｕＸ，ＳｕｎＦ，ｅｔａｌ．ＷｈｅａｔｍｉＲ９６７８ａｆｆｅｃｔｓ
ｓｅｅｄｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎｂｙｇｅｎｅｒａｔｉｎｇｐｈａｓｅｄｓｉＲＮＡｓａｎｄｍｏｄ
ｕｌａｔｉｎｇａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄ／ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｓｉｇｎａｌｉｎｇ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌ，２０１８，３０（４）：７９６－８１４．

（责任编辑：肖唐华）

３７６陈　丽等：油菜ｍｉＲＮＡ研究现状与展望


