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摘要    microRNAs(miRNAs)是最近发现的一种内源、非编码、长度约为 21 nt
的小分子 RNA, 在转录后水平起调控基因表达的作用. 先前的研究发现, 植物

中的 miRNAs 具有高度的保守性, 这为在其他植物物种中通过同源比对发现保

守的 miRNAs 提供了思路. 本文利用 EST 和 GSS 分析法在小麦中预测 miRNA
及其靶基因. 简单过程是, 将其他植物物种中已经发现的 miRNA 与小麦的 EST
和 GSS 数据库比对, 经过一系列的标准筛选、预测小麦 miRNA. 通过这一策略, 
本文共得到属于 18 个家族的 37 条小麦 miRNA, 其中有 10 条保守的 miRNA 是

第一次被发现. 发现 miR395 是一个非常特殊的家族, 因为它的 3 个成员成簇的

存在形式与动物miRNAs非常相似. 本文还利用新发现的小麦miRNAs通过在线

软件 miRU 与编码蛋白的数据库比对, 总共预测到 361 个靶基因, 其中一些靶基

因参与到了小麦的生长发育、新陈代谢及抗逆过程. 
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microRNAs(miRNAs)是一类新发现的、内源、非

编码小分子 RNA, 在转录后水平通过抑制翻译或者

引起靶 mRNA 降解的方式调控基因表达[1]. miRNAs
在植物生长发育和其他生理过程中通过调控功能基

因的表达而起重要作用[2]. 植物 miRNAs 的成熟过程

涉及到一些关键的酶, 诸如 DCL1[1], HASTY[3,4]. 成
熟 miRNAs 被整合到一种基因沉默复合物(RISC)中, 
该复合物靶定靶 mRNA 而引起靶基因的降解[1].  

随着越来越多的miRNAs被发现, 一些物种特异

的 miRNAs 的数量也在以惊人的速度被发现[5~7], 并
且在植物领域中很多都是高度保守的[8]. 目前, 已经

有 4 种方法被应用在多种物种中发现新的 miRNAs: 

(1) 遗传筛选; (2) 构建小分子 RNA 基因文库和深度

测序; (3) 传统的生物信息学 ; (4) 表达序列标签

(express sequence tag, EST)和基因组概览序列

(genonce survey sequence, GSS)分析法. 遗传筛选是

最早被用于发现和分析miRNA的方法, miRNAs家族

最早的两个成员, lin-4 和 let-7, 就是通过遗传筛选的

方法在线虫(Caenorhabditis elegans)中被发现的[9,10]. 
然而 ,  由于该方法耗时、价格昂贵而只被应用在

miRNAs 研究的初期阶段. 另外一种发现新的小分子

RNA(包括 miRNA 和 siRNA)的方法是构建小分子

RNA 基因文库 ,  这也是发现 miRNAs 的主要方    
式[6,7,11]. 通过这种方法, 在一些模式植物中发现了大
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量的 miRNAs, 包括拟南芥(Arabidopsis thaliana)[6]和

水稻(Oryza sativa)[7]. 该方法需要在总RNA中分离小 
分子 RNA, 并且需要两个特殊接头, 因此费时费力. 
另外, 该方法最大的缺陷是很难发现暂时表达或组

织特异性的 miRNAs. 最近发明的深度测序技术是发

现 miRNAs 的强有力的工具, 其同时还能对 miRNAs
进行定量分析. 该技术为在一些基因组序列未知的

物种中大量发现 miRNAs 提供了可能, 如番茄(Lyco- 
persicon esculentum)[12]. 目前已经开发了 3 种深度测

序技术, 454, Solexa和 Illumina. 利用这些技术已经在

一些基因组序列未知的植物物种中发现了大量的新

miRNAs, 如红豆杉(Taxus chinensis)[13]和番茄[12]. 但
该技术比较耗时, 而且需要大量数据分析, 使工作非

常繁琐. 与前两种方法相比, 第 3 种方法是一种高通

量的、简便的方法, 即依据全基因组序列的计算机搜

索. 该方法主要利用一些 miRNAs 及其前体的特性对

miRNAs 进行定性[10,14]. 尽管有些科研小组已经开发

了一些计算机软件用于在拟南芥和水稻等模式植物

中发现 miRNAs[14~16], 但计算机搜索的一个明显缺点

是它需要全基因序列, 这大大限制了该方法的应用, 
因为只有少数的模式植物的全基因序列已知. 为了

验证这些预测的 miRNAs 的表达 , 通常还需要

Northern 印记杂交. 第 4 种发现保守 miRNAs 的方法

是表达序列标签(EST)分析法, 由 Zhang 等人[17]根据

植物 miRNAs 的高度保守性发明. 简单地说, 利用模

式植物, 如拟南芥和水稻中已经发现的 miRNAs 与其

他物种的 EST 或/和 GSS 序列进行比对, 通过一系列

的筛选标准(如错配的数量、发夹结构等)得到. 利用

这种方法, Zhang 等人[17]在 18694 条 EST 序列中发现

了 60 个植物物种的 338 条 miRNAs, 其中有些涉及到

植物的生物和非生物胁迫 . 最近, 随着越来越多的

miRNAs 被发现, 在更多物种中发现了 miRNAs, 如
棉花(Gossypium hirsutum)、玉米(Zea mays)[18,19]. 这些

结果表明, EST 分析法是在基因组序列未知的物种中

发现保守 miRNAs 的强有力的方法.  
小麦(Triticum aestivum L.)是全球种植量最大的

农作物之一, 是亚洲、欧洲、美洲等地人们的主要食

物来源, 也是生产淀粉、蛋白质和生物能源的重要资

源. 目前, 有 4 篇文章分别通过 EST 分析、构建小分

子 RNA 文库直接克隆和数据挖掘的方法在小麦中报

道了 miRNA[17,20~22]. 由于在 2005 年发现的植物

miRNA 很少, 并且主要是拟南芥和水稻的 miRNA, 
Zhang 等人[17]利用 EST 分析的方法只发现了属于 9 
个家族的 19条保守的miRNA. 最近, Yao等人[21]通过

构建小分子RNA文库的方法克隆得到了属于 43个家

族的 58 条 miRNA, 其中 23 条为小麦特有. Dryanova
等人[22]通过数据分析挖掘的方法也得到了一些小麦

miRNAs. 但是, 这些方法仍没有将小麦中的 miRNAs
充分挖掘 . 本研究利用所有被 miRNA 数据库

miRBase 收录的植物 miRNA(http://miRNA.sanger.ac. 
ck)(Release 10.0, November 2007)[23]为搜索序列与小

麦的EST和基因组概览序列(genome survey sequence, 
GSS)数据库比对, 总共发现了 37 条小麦 miRNA, 包
括先前报道的 27 条, 另外的 10 条为首次发现. 本研

究还利用发现的 miRNA 预测到 361 个潜在的靶基因, 
一部分为转录因子, 还有一些是在小麦生长发育和

抗逆过程中起重要调控作用的蛋白.  

1  材料与方法 

1.1  miRNA 的搜索序列 

在 miRNA 的数据库 miRBase(http://microrna. 
sanger.ac.uk/cgi-bin/Ram/mirna/browse.pl; Release 10.0, 
November 2007)[23]中下载所有已知植物的 miRNA 及

其前体序列, 包括 184 条拟南芥 miRNA、243 条水稻

miRNA 、 220 条小立碗藓 (Physcomitrella patens) 
miRNA、215 条毛果杨(Populus trichocarpa)miRNA
和 95 条玉米 miRNA, 剩余的 miRNA 来自于其他模

式植物, 如大豆(Glycine max)、苜蓿(Medicago trun-
catula)、甘蔗(Saccharum officinarum)、高粱(Sorghum 
bicolor)等. 为避免 miRNA 的重复搜索, 本研究首先

删除了属于同一个家族并且具有相同序列的 miRNA, 
剩余的 miRNA 序列被当作预测小麦 miRNA 的搜索

序列.  

1.2  小麦的表达序列标签(ESTs)、基因组概览序
列(GSSs)和小麦的 mRNA 序列 

小麦的 EST 和 GSS 序列在日本的 DNA 数据库

(DDBJ, version 2.2.15)(http://www.ddbj.nig.ac.jp)中下



 
 
 

 
中国科学 C 辑: 生命科学   2009 年 第 39 卷 第 6 期 

 

 

587 

载得到. 用于预测小麦 miRNA 靶基因的小麦 mRNA
则在 TIGR 基因组数据库(http://tigr.org)中下载得到.  

1.3  潜在小麦 miRNA 的 EST 和 GSS 分析法预测 

图 1 为小麦 miRNA 的搜索过程. 简单地说, 对
于在拟南芥、水稻等植物中得到的 miRNA 进行相互

比对, 去除掉重复序列. 将剩余的不重复的、序列唯

一的 miRNA 与小麦的 EST 和 GSS 数据库进行

BLAST(http://blast.ddbj.nig.ac.jp/top-e.html), 与搜索

miRNA 存在不多于 4 个碱基错配的小麦 EST 和 GSS
序列筛选出来, 得到候选的小麦 miRNA 序列. 将候

选的 EST 和 GSS 序列进行一次自身比对, 去除掉具

有相同序列的 miRNA; 然后, 将符合上述条件的候

选 EST 和 GSS 序列与 Rfam数据库比对, 去除掉编码

rRNA, tRNA 等的序列; 最后, 将候选 EST 和 GSS 序

列与 DDBJ 收录的编码蛋白质的 RNA 序列进行一次

BLASTX比对, 去除掉编码蛋白质的 EST和 GSS; 剩
下的序列用在线软件 MFOLD(http://www.bioin- 

for.rpi.edu/applications/mfold/old/rna)[24]进行二级结构

折叠分析, 得到具有发夹结构的 miRNA. 用于区分

小麦 miRNA 与其他小分子 RNA 的标准如下[17,25]:  
(1) 考虑到 miRNA 在植物物种间的进化, 允许小麦

miRNA 与搜索 miRNA 序列之间有不超过 4 个的错配

碱基; (2) miRNA 的前体能折叠成发夹结构的二级结

构, 并且成熟的 miRNA 位于发夹结构的一条臂上;  
(3) miRNA 前体的二级结构具有较高的绝对值最小

折叠自由能(negative minimal free energies, MFEs)和
较高的最小折叠自由能系数(negative minimal free 
energy index, MFEI); (4) miRNA 前体中 A+U 的含量

在 30%~70%之间; (5) 成熟的 miRNA 序列与另一条

臂上的互补序列之间的错配碱基不超过 6 个; (6) 成
熟的 miRNA 序列与另一条臂上的互补序列之间不允 
许存在环或者缺口. 成熟的小麦 miRNA 与其他植物

的 miRNA 用 DNAMAN 软件包(Lynnon corporation, 
Quebec, Canada J3V, 9M5)比对 , 系统发生树用

DNAMAN 软件包构建. 属于同一家族但来自不同植 
 

 
 

图 1  小麦 miRNA 的预测分析过程 
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物的 miRNA 的前体用在线软件 MULTALIN (http:// 
prodes.toulouse.inra.fr/multalin/multalin.html)[26]进行多

序列比对. 

1.4  小麦 miRNA 靶基因的预测 

动物中, miRNA 通过与靶 mRNA 部分互补而抑

制 mRNA 的翻译. 与动物 miRNA 的作用方式不同, 
植物 miRNA主要通过与靶 mRNA完全互补或者近乎

完全互补的方式识别靶 mRNA, 并引起靶 mRNA 的

降解[1]. 利用这一策略就很容易通过同源性搜索在植

物中预测 miRNA 的靶基因. 目前, 有相当一部分预

测的靶基因已经得到实验方法的验证. Zhang 等人[17]

利用在线软件 miRU(http://bioinofo3.noble.org/miRU. 
htm)在各种植物中预测miRNA靶基因, 取得了较好的

结果. 本研究利用 miRU 在 TIGR 基因组数据库(http:// 
www.tigr.org/)预测通过上述方法发现的小麦 miRNA
的靶基因. 成熟的 miRNA 与其靶基因 mRNA 之间只

允许不超过 4 个错配碱基, 并且不允许存在缺口.  

2  结果与讨论 

2.1  先前已经报道的小麦 miRNA 

为了发现小麦中的保守的 miRNA, 本研究利用

Zhang 等人[17]发明的 EST 和 GSS 分析方法, 根据

miRNA 在植物间的保守性, 预测小麦的 miRNA 并采

用这种方法研究其在植物物种间的保守性. 在小麦

中共发现了属于 18个家族的 37条miRNA, 其中包括

已经被发现的 27条 miRNA[17,20~22], 和 10条在本研究

中首次报道的小麦 miRNA. 有趣的是, 在所有的 37
条发现的小麦 miRNA 中, 只有 3 条是在 GSS 数据库

中得到的, 分别是 miR319a, miR169*和 miR166, 其
余的 34 条则全部在 EST 数据库中发现. 通过构建小

分子 RNA 文库和筛选, Yao 等人[21]克隆到了 58 个小

麦 miRNA, 其中 35 条属于保守的 20 个 miRNA 家族, 
剩余的 miRNA 为小麦所特有. 本研究通过保守性分

析, 发现了先前已发现的属于 13 个家族的 27 条小麦

miRNA(表 1), 但每个家族的成员数量有所不同. 因
为先前实验已经克隆得到这些 miRNA, 本研究未对

这些 miRNA 做特性分析. 虽然 Yao 等人[21]在小麦的

小分子 RNA 文库中克隆得到了 miR165, miR168, 
miR390, miR393 和 miR479, 但本研究通过 EST 和

GSS 分析没有预测到这些 miRNA, 可能是因为小麦

中 EST 和 GSS 的数量有限. 

2.2  最新通过EST和GSS分析发现的小麦miRNA 

本研究利用其他植物, 如拟南芥、水稻、玉米中

的 miRNA 与小麦 EST 和 GSS 数据库比对, 除了上述

已报道的 27 条 miRNA 外, 还发现了其他属于 4 个家

族的 10条新发现的小麦miRNA(表 2). 为了将新发现

的 miRNA 与其他的小分子 RNA 如 siRNA 区分开来, 
需要对这些小分子 RNA进行特性分析, 如 miRNA前

体(pre-miRNA)中 A+U 含量、pre-miRNA 长度、前体

二级结构、最小折叠自由能(MFE)和最小折叠自由能

指数(MFEI), 其中 MFEI 是将 miRNA 与其他小分子

RNA 区分开来的重要指标.  
经过 MFOLD 在线软件折叠, 发现新发现的小麦

miRNA的前体都能折叠成典型的发夹结构(图 2和 3). 
与动物 miRNA 的前体长度变化不大(一般为 70~90 nt)
的现象相比, 小麦 miRNA 的前体的长度变化很大, 
在 49~252 nt 的范围内(图 4), 这与其他植物中的

miRNA 前体长度一致. 先前报道证明了 miRNA 的前

体中 A+U 的含量高于 G+C 的含量以使前体更加稳 
定[27]. 本研究中心发现的小麦 miRNA 前体中, A+U
的平均含量也高于 G+C 的平均含量, 平均含量为

58.33%. 有趣的是, 成熟的 miRNA 在前体茎环结构

的任何一条臂上的几率是相同的. 但在本研究中, 新
发现的 10条小麦 miRNA中只有 miR395a和 miR395c
在其前体的 5′端, 剩下的 8 条都定位在其前体的 3′端. 
另外, 既使综合考虑发现的全部 37 条小麦 miRNA, 
也只有 10 条定位在其前体 5′端. 目前还不清楚这一

现象是不是小麦 miRNA 所特有. 另外一个将 miRNA
与其他小分子RNA区分开来的重要特性是MFEI. 先
前报道[25]的 miRNA 前体的 MFEI 的平均值在 1.0 左

右. 本研究新发现的小麦 miRNA 的 MFEI 的平均值

是 1.11, 与先前报道的结果一致, 比其他小分子 RNA
的MFEI值高, 如 rRNAs (0.59), tRNAs(0.64)[25]. 所有

的这些特性表明 10条新发现的小分子RNA极有可能

是小麦 miRNA. 
新发现的小麦 miRNA 家族成员的分布情况与其

他植物物种相似. 最大的家族是miR818, 有 5个成员; 
miR395 有 4 个成员; miR156 和 miR167 各有 3 个成 
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表 1  与先前的发现相同的小麦 miRNAs 

miRNAs 序列(5′—3′) EST 或 GSS LP/nt 定位 (A+U)% MFEs MEFIs 

miR156a UGACAGAAGAGAGAGAGCAC CD454302 306 3′ 46.7 115.6 0.91 

miR156b UGACAGAAGAGAGAGAGCAU BJ319553 52 5′ 51.92 42.30 0.85 

miR156c CGACAGAGGAAAGAGAGCAC CK205751 42 3′ 59.52 31.20 0.87 

miR159a UUUGGAUUGAAGGGAGCUCUG CJ898977 173 3′ 46.82 80.70 0.99 

miR159b UUUGGAUUGAAGGGAGCUCUG CA484819 252 3′ 53.57 103.2 0.87 

miR160 UGCCUGGCUCCCUGUAUGCCA CJ641547 50 5′ 66.00 51.80 1.35 

miR164a UGGAGAAGCAGGGCACGUGCA CA704421 142 5′ 33.09 92.50 0.97 

miR164b UGGAGAAGCAGGUCACGUGCG CD899685 60 5′ 35.89 25.00 0.84 

miR166 CCGGACCAGGCUUCAAUUUGC EI674180 58 3′ 44.83 31.30 0.86 

miR167a UGAAGCUGCCAGCAUGAUCUA CK209908 60 5′ 48.33 28.70 0.92 

miR167b UGAAGCUGCCAGCAUGAUCUA CJ833771 90 5′ 46.67 35.90 0.91 

miR167c UGAAGCUGACAGCAUGAUCUA CK209889 60 5′ 50.00 33.30 1.11 

miR169* UUCAGCAAGUUGACCUUGGCA EI673529 46 3′ 43.47 41.20 1.29 

miR171 UGAUUGAGCCGUGCCAAUAUC CD910903 94 3′ 37.24 44.98 0.87 

mIR172a AGAAUCCUGAUGAUGCUGCAA CA694228 46 3′ 43.47 25.80 0.96 

miR172b AGAAUCCUGAUGAUGCUGCCU CJ942609 90 3′ 38.89 32.20 0.85 

miR319a UUGGACUGAAGGGUGCUCCCG CV774688 47 3′ 39.78 22.80 0.79 

miR319b UUGGACUGAAGGGAGCUCCCU CZ889526 198 3′ 48.99 97.40 0.94 

miR395 GUGAAGUGUUUGGGGGAACUC CV763592 66 3′ 54.55 34.90 1.16 

miR396 UCCACAGGCUUUCUUGAACUG CJ776495 137 5′ 45.26 59.0344 0.78 

miR398 UGUGUUCUCAGGUCGCCCCCG CJ711035 86 3′ 44.19 0.30 0.93 

miR399a UGCCAAAGGAGAGUUGCCCUG CJ667854 79 3′ 41.77 44.90 1.13 

miR399b UGCCAAAGGAGAAUUGCCCUG CJ666653 114 3′ 40.35 58.18 0.85 

miR408a CUGCACUGCCUCUUCCCUGGC BE419354 113 3′ 47.79 40.23 0.92 

miR408b CUGCACUGCCUCUGCCCUGGC CD907090 115 3′ 44.35 40.56 0.88 

miR444a UUGCUGCCUCAAGCUUGCUGC CK200584 151 3′ 50.33 72.69 0.96 

miR444b UUGCUGUCUCAAGCUUGCUGA DR738640 113 3′ 54.87 56.10 1.10 

LP: 前体长度; MFE: 最小折叠自由能; MFEI: 最小折叠自由能指数 
 
表 2  新发现的小麦 miRNAs 及其特性分析 

miRNAs 序列(5′—3′) EST LP/nt 定位 (A+U)% MFEs MEFIs 

miR395a CUGAAGUGUUUGGGGGAACUC CK194045 162 5′ 56.25 57.31 0.81 

miR395b AUGAAGUGUUUGGGGGAACUC CK194045 252 3′ 57.94 96.61 0.91 

miR395c GUGAAGUGUUUGGGGGAACUC CK194045 123 5′ 50.41 49.60 0.83 

miR414 UCAUCAUCAUCAUCAUCGUCA CJ967189 49 3′ 61.22 13.60 0.72 

miR818a AACGUCUUAUAUUAUGGGACGG EB513609 69 3′ 68.12 27.10 1.23 

miR818b ACAUUCUUAUAUUAUGGGACGG DR739383 72 3′ 63.89 28.50 1.10 

miR818c AUGUUCUUAUAUUAUGGGACGG AL816538 69 3′ 63.77 45.80 1.83 

miR818d ACGCUCUUAUAUUAUGGGACGG CN010552 69 3′ 62.33 41.40 1.59 

miR818e AACGUCUUAUAUUAUGGGACGG CK210390 68 3′ 64.71 33.70 1.40 

miR835 UUCUUGCAUAUGUUCUUUAAC CK171746 124 3′ 34.68 58.40 0.72 

LP: 前体长度; MFE: 最小折叠自由能; MFEI: 最小折叠自由能指数 
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图 2  新发现的小麦 miRNA 二级结构 
下画线所示成熟 miRNA 序列 
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员 ; miR159, miR164, miR172, miR319, miR399, 
miR408和miR444各自有两个成员; 其余家族都只有

一个成员. 这可能预示着 miR818 和 miR395 在小麦

的生长发育和抗逆过程中起着重要作用. 

2.3  成簇存在的 3 个 miR395 家族成员 
动物 miRNA 的一个普遍特性是属于同一个家族

的几条 miRNA 通常成簇的聚集在一起, 然后一起转

录成一条多顺反子 mRNA, 一起被剪切成成熟的

miRNA[28]. 但在植物中这种成簇存在的 miRNA 只有

少数个例报道[2,8,29,30]. miR395 是一个在拟南芥和水稻

中发现的成簇存在的植物 miRNA[2,11]. 拟南芥中

miR395 的 3 个成员成簇的存在于同一条多顺反子中.
就这一点而言, miR395 与动物 miRNA 很相似. 另外

一个成簇存在的植物 miRNA 是在藓类植物中发现的

miR1219(miR1219a 和 miR1219b 由大约 200 bp 的片 

段隔开 )[30]. 最近 , 杨树 miR950 家族的两个成员

(miR950a 和 miR950b)也是成簇存在的[29]. 本研究也

发现在小麦中 miR395 家族的 3 个成员(miR395a, 
miR395b 和 miR395c)在一条小麦 EST 中成簇存在

(CK194045, 图 3). 有趣的是, miR395a 和 miR395b 拥

有相同的前体, 但是方向却相反, miR395c 自己单独拥

有一个前体. 水稻 miR395 的 3 个成员却不存在这种

情况. 这种 miR395 家族在组织方面的复杂性可能预

示着 miRNA 在加工成熟方面的复杂性.  
进一步, 本研究分析了小麦的 miR395 和其他植

物的 miR395 的保守性. 结果显示, 成熟 miR395 区域

的保守性要远远高于其前体的其他部分 . 虽然 , 
miR395 成熟序列的个别位点会发生突变, 如 5′端最

容易发生突变(图 5), 但更多的位点是保守的. 这些

高度保守的序列段对于miRNA识别其靶位点很重要.  

 

 
 

图 3  小麦 miR395 家族的 3 个成员, miR395a, miR395b 和 miR395c, 成簇存在 
 

  

 
图 4  新发现小麦 miRNA 前体长度变化 
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图 5  小麦 miR395a 与其他植物物种中的同源体序列比对 

2.4  小麦 miRNA 的潜在靶基因 

先前的研究已经成功地预测了一些保守 miRNA
家族的靶基因, 在一些模式植物尤其是拟南芥中通

过 5′RACE 实验的方法验证了靶基因的正确性, 并初

步探明了这些miRNA在植物生长发育过程中的功能. 
随后的实验证明这些 miRNA 的功能涉及到植物组织

器官发育, 如花组织极性、叶的多态性和根的发育、

生物和非生物胁迫、信号转导等[16,31~34].  

本研究利用上述发现的小麦 miRNA 通过在线软

件 miRU 在小麦的 mRNA 数据库中搜索小麦 miRNA
的靶基因, 共找到 37 条小麦 miRNA 的 361 个潜在靶

基因. 与以前的研究结果相似, 预测的小麦 miRNA 
的 361 个靶基因涉及小麦的生长发育、信号转导和胁

迫, 并且 miRNA 倾向于靶定转录因子(表 3). 另外一

个大的靶基因家族涉及到小麦的胁迫反应, 这些靶 
 
表 3 小麦 miRNAs 的主要靶基因 

miRNAs 靶定蛋白 功能 靶定基因 

miR159 MYB33 转录因子 TC194473 

 细胞周期相关 Mobl 类蛋白 生长发育 TC224747 

 富含亮氨酸的核苷酸结合蛋白 1 新陈代谢 TC229221 

 1 类拓扑异构酶 新陈代谢 TC226217 

miR160 ARF10 转录因子 TC220268, TC223417 

 UDP-葡萄糖基转移酶 新陈代谢 TC215559 

miR164 NAC1 转录因子 TC224059, TC224062 

 NAC2 转录因子 TC224408 

 MAP 激酶 2 新陈代谢 CA681504, TC203027 

 同源亮氨酸锌指拉链蛋白 转录因子 TC213254, TC214742 

miR167 ARF8 转录因子 TC195542 

miR169 CAS 新陈代谢 TC215924 

miR172 ORF2 转录因子 CA424651 

 APETALA2-类蛋白 转录因子 TC221786, TC209305, TC209306 

miR319 PCF8 转录因子 TC199472 

 PCF6 转录因子 TC230286 

miR395 SAC 结构域蛋白 2 转录因子 TC220251 

 Poly(A)聚合酶 新陈代谢 TC189870 

 线粒体 ATP 硫化酶 新陈代谢 TC191731 

miR396 生长调节因子 转录因子 CK209519 

miR414 核小体组装蛋白Ⅰ 新陈代谢 TC191077 

 ⅡA 大亚体(TFIIA-L1) 转录因子 TC194829 

 DNA-结合类蛋白 转录因子 CD891478 

 细胞伸长调节蛋白 生长发育 CK158764 

 合算聚腺苷化 RNA 结合蛋白 NAB3 生长发育 TC189588 

 ATP 酶亚体 6 新陈代谢 TC219270 

miR818 抗病相关蛋白 4 胁迫响应 CD936868, TC213259 
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基因可能会在很大程度上影响小麦的产量和质量 . 
有趣的是, 本研究发现 miR414 在小麦中有多达 120
个靶基因, 尽管其中一部分基因编码的是功能未知

的蛋白. 

2.5  小麦 miRNA 的靶基因的多样性和主要功能
分析 

植物 miRNA 靶基因的一个特点是倾向于靶定转

录因子[35]. 本研究预测得到的小麦 miRNA 涉及到小

麦的生长发育、对环境胁迫的响应. 其中一部分靶基

因负责编码转录因子, 这些转录因子调节着小麦生

长发育和其他的生理代谢过程. 例如, 小麦 miR159 
(最初叫作 miR-JAW)预测的靶基因是MYB3转录因子, 
MYB3 是控制叶子正常发育的调控因子. 通过在拟南

芥中过量表达对 miR159 有抗性的 MYB3, 转基因拟

南芥呈现出卷曲的叶片[34], 表明 miR159 对 MYB3 的

负调控对植物叶子的正常形态发育是必需的. 生长

素响应因子(ARF)是一类调节植物生长、发育的转录

因子家族, 先前的研究已经证明 ARF 中的一些成员

为 miR160 的靶基因, 如 ARF10, ARF16, ARF17[36], 
ARF6 和 ARF8 是 miR167 的靶基因[37]. 同样本研究发

现, 小麦 miR160 也靶定 ARF10, 而 miR167 同样靶定

ARF8. Mallory和 Barte[33]通过在拟南芥中过量表达对

miR160 有抗性的 ARF17 来研究 miR160 在植物生长 

发育过程中的作用 , 结果转基因植物表现为积累

ARF17mRNA 含量和根生长的缺陷. 这表明这一机

制对植物根的正常发育起关键作用. 
另外, 本研究预测到 miR172靶定 APETALA2及

其同源的两个蛋白(TC209305, TC209306). APETALA2 
(APE2)家族属于调控花组织正常发育的 ABC 模型中 
A 家族. 过量表达对 miR172 抗性的 APE2 的转基因

拟南芥会出现早花的现象[38]. 除了 APE2, miR172 还会

靶定APE2 的同源基因, 如拟南芥中 TARGET OF EAT1 
(TOE1), TOE2, TOE3 和玉米中的 INDETERMINATE 
SPIKE-LET1 和  GLOY15[39,40]. 所以本研究预测的

两个 APE2 的同源基因(TC209305, TC209306)也极有

可能是小麦 miR172 的靶基因, 与 APE2 一起调控着

小麦的正常开花时间.  
本研究还预测到 NAC 转录因子家族中的两个成

员(NAC1 和 NAC2)是小麦 miR164 的靶基因, 在野生

拟南芥中由 35S 启动子引导的过量表达 miR164 会导

致花组织的融合和子叶的融合[41]. 说明由 miR164 诱

导的 NAC 转录因子的降解对植物花的正常发育是必

需的. 除了靶定转录因子外, 小麦 miRNA 的靶基因

还编码一些参与新陈代谢、胁迫反应等的蛋白. 如, 
小麦 miR818 的靶基因编码运输蛋白 SEC61 的β亚体, 
另外 miR818 还会靶定一些与疾病相关的蛋白. 
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