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摘要  microRNA (miRNA)是一类在真核生物中广泛存在的大小约 22 nt的非编码小分子单链 RNA, 它
可以通过对靶标 RNA的剪切或抑制靶标 RNA的翻译调控靶标基因的表达. miRNA不仅参与了植物
器官的形态建成, 还参与调控植物的信号转导系统等与生长发育相关的基因表达调控过程. 与植物
抗病毒 RNA 沉默途径一样, miRNA 途径也受到病毒沉默抑制子的干扰. 本文简述了 miRNA 介导的
RNA 调控途径和 siRNA 介导的 RNA 沉默路径的异同, 并对近几年 miRNA 在植物生长发育调控以
及与病毒相互作用的研究进展进行了综述, 以求进一步理解真核生物基因表达调控的多层次性及
复杂性. 
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早在 1993 年, 在线虫发育的研究中miRNA就被
发现 , 但miRNA在生物界存在的普遍性和重要性直
到最近才为人们所逐渐了解. 从 2000 年发现第 2 个
miRNA[1]以来 , 动物和植物大量miRNA相继被克隆
[2~5], 表明miRNA在真核生物中广泛存在. 截至目前, 
在 miRNA 数 据 库 miRBase (http://www.sanger. 
ac.uk/cgi-bin/Rfam/mirna/browse.pl)中注册的miRNA
已达 2900 余种, 但这一数字仍在增大, 包括模式生
物拟南芥 117种, 线虫 193种, 病毒 35种, 其中包括
用生物信息学方法对已知基因组序列的物种预测的

或用生物化学方法直接克隆得到的 . 对那些未知基
因组序列物种的miRNA只有通过克隆的方法得到 , 
如最近在低级植物苔藓中克隆到新的miRNA[6]. 另
外 , 因为miRNA的表达具有时间和组织特异性 , 用
不同的组织或在不同发育时期的生物材料(器官)也
将可能分离克隆到新的miRNA.  

从不同生物中克隆及鉴定新的miRNA的标准最
早由Ambros等人 [7]提出 , 包括表达与生物合成两个
方面, 最近Kim[8]又进行了细化: (ⅰ) 该小RNA的表
达应能通过Northern杂交, RT-PCR, RNase保护实验
(RNase protection assay, RPA), 引物延伸法 (primer 
extension, PEX)等技术手段检测到(主要是Northern杂
交的证据); (ⅱ) 该小RNA应存在发夹状前体, 而且
这段序列中无大的突起或环状结构; (ⅲ) 该小RNA
序列在系统学上应该是保守的; (ⅳ) Dicer酶缺失突
变会增加发夹状前体的积累 . 仅满足上述任何条件
之一都不足以注释为一个新的miRNA, 如果在该小
RNA 存在的前提下, 又能检测到发夹状前体或者是其

在系统学上的保守性, 都可以被认为是miRNA; 如果
因为该序列表达量太低而检测不到 , 在具有保守性
的前提下 , 需要克隆到其前体cDNA, 否则 , 需要看
该前体RNA在Dicer突变体中是否有增加, 才能被确
定为miRNA.  

近年来的研究揭示了miRNA生物学功能的多样
性与重要性 . miRNA介导的转录后基因调控是生物
体内除了siRNA (small interference RNA)引起的RNA
沉默之外另一条小RNA (small RNA, sRNA)调控路径. 
miRNA最重要的功能之一是控制转录因子 , 从而调
控生物体的正常发育. 另外, miRNA还可以将诸如蛋
白水解、代谢、离子运输[9]以及信号转导途径[10,11]中

的多种mRNA作为靶点进行降解或阻止翻译, 这显示
了此类小分子RNA具有重要的生物学意义. 另外, 对
那些受胁迫诱导的小分子RNA的序列分析表明 , 它
们也参与了细胞的非生物胁迫反应 [12]. 例如 , 
miR393[12], miR159[13]和miR164[10]的表达就分别受到

脱落酸、赤霉酸和生长素的调控. 除了在转录后水平
和翻译水平上起作用外, miRNA和siRNA一样, 还参
与基因的甲基化和异源染色体形成继而沉默目的基

因[14]. 由此可见, siRNA和miRNA的存在, 对生物正
常发育的生理过程起着极为重要的调控作用.  

1  miRNA的生物合成 
关于miRNA的生物合成及其在动、植物中的异

同已有较多的文章进行了综述 [8,9,15,16], 本文只做些
概述.  

miRNA由非编码核基因转录而来, 其基因多定位
于基因之间的间隔区, 也有一些处于已知基因的内含
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子区域, 而且有些成簇存在. miRNA基因首先转录成
较长的初级 miRNA, 称为 pri-miRNA, 再在具有
RNaseⅢ活性的核酸酶(动、植物中不同)作用下形成
miRNA前体(pre-miRNA), 然后由具有RNaseⅢ活性
的核酸酶Dicer切割成 21 nt的成熟miRNA. 最初人们
认为, miRNA基因是由RNA聚合酶Ⅲ转录而来, 因为
像 tRNA等小分子RNA都是由RNA聚合酶Ⅲ转录的 . 
但最近研究表明, 大部分miRNA基因由RNA聚合酶
Ⅱ转录[17,18]. 因为miRNA的初级转录产物pri-miRNA
一般都很长, 有的达几个kb, 且中间经常会包含超过
4 个U的片段, 这很容易造成RNA聚合酶Ⅲ的转录终
止 , 而且与其他由RNA聚合酶Ⅱ转录的基因一样 , 
miRNA基因的转录也受到发育阶段的精确调控 . 另
有研究表明, 具有pri-miRNA序列的质粒能够由RNA
聚合酶Ⅱ转录出具有完全功能的成熟miRNA[18]. 最
近的研究又提供了 3 个更直接的证据 : 首先 , 
pri-miRNA含有 5′帽子和 3′ poly(A)尾巴, 而这是由
RNA聚合酶Ⅱ转录的mRNA的典型特征 ; 其次 , 
miRNA的转录活性对RNA聚合酶Ⅱ的抑制剂敏感 , 
而对其他聚合酶的抑制剂不敏感; 最后, 免疫沉淀分
析表明miR-23a~27a~24-2 的启动子区域能与RNA聚
合酶Ⅱ结合[18].  

在动物体内, Drosha (RNaseⅢ)结合其他成分(如
人类的DGCR8蛋白、果蝇的Pasha蛋白)将pri-miRNA
切割成pre-miRNA (约 60~70 nt). Drosha是一种约 160 
kD的保守蛋白, 包含两个RNAaseⅢ结构域和一个双链
RNA结合结构域(dsRBD), 它能与DGCR8, Pasha等蛋
白组成更大的复合物 . 研究发现 , Drosha通过识别
pri-miRNA的三级结构来对其进行正确的加工 . 
pre-miRNA通过Exportin-5[19,20]运到核外 , 再由DCR 
(Dicer)加工成miRNA-miRNA*双体, miRNA-miRNA*
存在的时间很短, 在解旋酶(Helicase)的作用下加工成
成熟的单链miRNA.  

植物 miRNA的合成与动物大体相似 , 只是
pri-miRNA在核内是由DCL1 (Dicer-like protein)结合其
他成分, 如HYL1 蛋白, 切割成pre-miRNA (约 80~200 
nt), pre-miRNA很不稳定, 在核内直接在DCL1 的作用
下形成miRNA-miRNA*双体, 经HEN1 甲基转移酶对
miRNA-miRNA*双体 3′的尿嘧啶进行甲基化[21], 再由
HASTY (HST, Exportin-5 的同源蛋白)运输至核外[22], 
同样在解旋酶的作用下加工成成熟的miRNA.  

2  由 miRNA或 siRNA介导的 RNA沉默 
真核生物中, 21~25 nt的小RNA诱发的RNA沉默

是导致基因表达受抑的一个非常保守的系统 . 除了
以上描述的miRNA外 , 另一类非编码的小RNA是
siRNA. siRNA是RNA沉默反应的重要特征. siRNA是由
反向重复序列、病毒复制或RDR (RNA-dependent RNA 
polymerase)合成的dsRNA产物在Dicer作用下产生的 . 
这些siRNA分子可结合并指导RNA诱导沉默复合物
(RNA induced silencing complex, RISC)降解与之序列
同源的RNA分子 , 该过程被称为RNA沉默 . 在植物
与C. elegans中, 由siRNA介导的RNA沉默的一个非
常重要的特征是产生沉默信号 , 并由沉默信号介导
长距离的系统RNA沉默[23,24].  

miRNA与siRNA在化学性质和作用效果上极其
类似但又有着本质上的不同 . 近年来的研究发现 , 
miRNA在代谢上与siRNA共享着一些相似的蛋白和
路径 , 如都是Dicer蛋白加工的产物 , 都需要解旋酶
的参与 , 所结合的复合体 siRISC和miRISC (或称
miRNP, miRNA-ribonucleoprotein complex)都包含有
至少一个Agonaute家族蛋白. 近年来, 人们对植物中
DCL蛋白家族的研究较多 , 通过对DCL的进一步亚
细胞定位及功能研究 , 揭示了植物中不同小RNA的
形成源于DCL蛋白功能的多样性. 拟南芥编码 4 个
DCL: DCL1 主要分布于核内, 可以确保miRNA由不
完全配对的前体茎环结构开始的逐步加工过程[22,25]; 
核内的DCL3主要合成那些可以指导转座子和内源基
因位点进行外在修饰 (epigenetic modification)的
siRNA分子, 这种修饰的结果可能会产生转录水平的
基因沉默 (transcriptional gene silencing, TGS)[26]; 
DCL2 在核、质中均有分布, 与一些病毒siRNA的产
生有关[27]; DCL4 在细胞中的定位虽不清楚, 但已知
其主要与 ta-siRNA (trans-acting siRNA)的形成有关
[26,27]. ta-siRNA是一类作用于编码蛋白的mRNA的
siRNA, 主要在转录后基因沉默 (post transcriptional 
gene silencing, PTGS)中起作用. 最近, 在水稻中也克
隆到了这 4 类同源DCL1~4[28]. 由此可见, 不同Dicer
可作用于不同的底物而产生不同的小RNA.  

另外, 不同Dicer识别不同底物也说明miRNA与
siRNA的来源不同, miRNA来自于基因组DNA的非编
码区, 存在于小的单链发夹状转录前体, 是内源性的. 
siRNA也可以由内源基因产生 , 如由DCL3 产生的
siRNA; 其他siRNA来源于外源核酸入侵或病毒复制
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形成的双链RNA. miRNA存在于前体的一条臂, 最终
产生的是单链RNA, 结合于miRNPs (miRISCs)复合
物而行使功能. 而siRNA初为双链, 能精确识别位于
外显子区域的互补靶序列, 并可能由反义链和RISC
组成siRNA-RISC(siRISC)复合物 [29,30] , 最终导致靶
序列的降解而诱导RNA沉默. 

PAZ和PIWI域(PAZ and PIWI domain protein, PPD)
家族蛋白Argonaute是RISC (miRNPs)沉默复合物的主
要结合蛋白之一. 与动物一样, 植物RNA沉默途径的
多样性也与Argonaute蛋白的多样性有关 . 拟南芥的
Argonaute有 10种之多, 而且不同Argonaute蛋白结合的
RISC复合体指导不同的siRNA和miRNA介导的调控途
径, 如Ago1 与miRNA途径、ta-siRNA及转基因产生的
siRNA引起的RNA 沉默途径有关 , 而与病毒来源的
siRNA沉默途径无关[31]; Ago4 则与内源基因产生的
siRNA引起的RNA沉默途径(epigenetic silencing)有关
[32,33].  

在作用方式上, siRNA介导的沉默最终导致靶标
RNA的降解, 而miRNA介导的RNA调节可以是对靶
标RNA的剪切或对靶标RNA翻译的阻遏, 这主要取
决于miRNA与其靶标mRNA的序列互补的程度 . 与
动物miRNA相比 , 植物miRNA与靶标mRNA的转录
区互补程度更高 , 在作用方式上与siRNA更为接近 , 
即主要造成靶标mRNA的降解. 但也有例外, 如植物
中的miR172 是目前已知惟一一个抑制靶标基因翻译
的植物miRNA, miR172 与其靶序列AP2 mRNA高度
互补, 却引起AP2 蛋白表达受抑, 而没有检测到AP2 
mRNA水平的降低 [34,35]. 动物miRNA靶点主要位于
mRNA的 3′非翻译区(3′ UTR), 大多数动物的miRNA 
被认为是通过与靶序列非精确的碱基配对而引起翻

译的抑制 . 如果提供高度互补的人工序列 , 动物
miRNA也能进入RNA降解(在动物中称为RNAi)途径, 
触发靶序列的裂解. 最新的研究发现, 动物miRNA, 
如lin4, let7以前被认为是抑制蛋白翻译, 最近发现它
们同样也对其靶标mRNA具有降解作用 [36]. 动物的
miR196 也同样指导靶标RNA HOXB8 的剪切[37], 说
明动物miRNP在作用方式上类似于RISC[38], 也就是
说miRNA和siRNA的功能在某种意义上是可以互换
的 . RISC与miRNP有相似的成分 , 即都含有PAZ和
PIWI域的PPD家族蛋白 , 也支持这种观点 . 在RISC
介导的序列降解中在一定部位允许非Watson-Crick配
对的存在 , 所以一些动物的miRNA除了抑制蛋白翻

译, 在一定程度上也可引起mRNA的降解.  

3  miRNA介导的 RNA沉默调控植物生长
发育 

3.1  改变 miRNA代谢影响植物的生长发育 

植物miRNA通过与靶基因的序列互补造成靶基
因的降解或翻译的阻断 , 从而实现对内源基因的负
调控 . 在miRNA代谢途径中 , 核酸酶Dicer和PPD家
族蛋白Argonaute对于miRNA的合成及发挥作用都是
不可或缺的. 无论在植物还是动物中, Dicer或特异的
Argonaute蛋白的功能完全缺失突变都会导致胚发育
的致死效应 [39,40]. 干扰miRNA合成或破坏其功能的
突变体, 如dcl1, ago1会导致miRNA靶标基因的表达
上调, 造成植物生长发育异常 [22,41,42]. 另外, dsRNA
结合蛋白HYL1, 对miRNA-miRNA*双体特异甲基化
的甲基转移酶HEN1 和与miRNA运输相关的HST蛋
白都是miRNA合成途径中相关基因的编码产物 . 这
些基因的功能缺失突变体 , 如hyl1, hen1 和hst都和
dcl1 一样会导致miRNA积累减少, 且表现出异常的
发育表型, 如叶片卷曲、无极性生长、侧生器官小、
花序密集不正常、花期推迟(如dcl1, hyl1, hen1)或花期
提早(如hst)、结果率低等[22,41,42]. 因此, miRNA产生、
加工活性的部分丧失或胚萌后活性丧失都会产生多

种缺陷型 , 这些结果都显示了miRNA在调控发育阶
段上的重要性及普遍性.  

鉴于miRNA本身较小 , 直接敲除miRNA 制造
miRNA缺失突变体较难, 植物miRNA的功能最初主
要是利用其前体序列进行过量表达来研究 [43,44], 或
通过直接改变miRNA的核苷酸降低与靶mRNA的碱
基配对程度 , 或相反地通过改造靶mRNA与miRNA
互补区域的序列 , 使之具有抵抗miRNA降解能力来
研究miRNA对靶标mRNA的调节作用.  

在转基因植物中过量表达miRNA前体可增加
miRNA的水平, 从而降低靶标mRNA的水平, 正如预
测的一样, 转基因植物表现出目标mRNA缺陷突变表
型. 相反, 抗miRNA的突变mRNA的过量表达可以稳
定遗传信息, 使植物表现出与野生型mRNA过量表达
相似的表型 [10,11,35,42,45,46]. 但也有许多miRNA基因的
突变并没有产生很明显的表型 , 主要的原因是在植
物中一个miRNA常可由多个miRNA前体(pre-miRNA)
编码产生 , 所以一个miRNA前体突变有时并不会产
生明显的表型改变. 另外, 植物中同一miRNA 可以
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作用于多个靶标mRNA, miRNA前体的组织和表达时
间的特异性则可能造成同一突变体在某一器官组织

表现出相对应的表型缺失, 而在另一器官组织不表现
出表型. 比如, 在拟南芥miR164 前体之一MIR164b位
点的T-DNA插入突变(mir164b-1)小苗中, miR164 的积
累水平是野生型的 1/16, 但小苗观察不到明显的表型
变化[47]. 然而, 虽然在根部miR164 水平只是野生型的
1/3~1/4, 根部却出现与野生型不同的表型, 在相同的
发育时期比野生型长出更多的侧根[10]. 这一发现不但
证明了miR164有多个基因组位点(前体)编码[5], 也表明
miRNA对靶标mRNA的调控具有组织特异性及特异发
育阶段的调节作用.  

3.2  miRNA 对植物靶基因的调控影响植物的生长
发育 

基于与植物miRNA相近配对原则并运用生物信
息学方法预测出了大量靶基因 [48], 一些miRNA的调
节功能及靶标基因列于表 1. 植物中的miRNA靶标基
因大多是编码控制植物发育阶段的转录因子 [49,50]. 
例如 , 第一个被实验证明作为 miR171 靶标的
Scare-like家族基因就是一类植物特异转录因子 , 含
GRAS结构域的 3 个成员 , 即SCL6-II, SCL6-III 和
SCL6-IV [5,51], 该家族蛋白成员控制多个发育过程 , 
包括根的放射状生长 [52]和激素信号 [53]等. 随后发现
控制叶片发育的含 TCP域的 TCPs转录因子受到

miRJAW的调控, 高表达miRJAW造成叶片弯曲并呈
锯齿状[54]. 控制花发育的AP2 基因是miR172 的靶标
基因, 过量表达miR172造成类似AP2缺失突变的花
型, 如心皮螺旋状卷曲等[35,55]. 再如, miR164 预测
靶点包括含NAC域的转录因子家族中 5 个成员 的
mRNA[49]. 其中, NAC1 与侧根发育有关[56,57], CUC1/ 
CUC2 与分生组织发育及顶端器官分离有关 [58,59]. 
miR164 的表达量及定位对临近器官的胚萌、生长及
花器官发育有重要影响 [9,41,44]. HD-ZIP基因 (PHB, 
PHV 和REV)在绿色植物中高度保守地受miRNA调控
[14]. 无论是单子叶还是双子叶植物, miR165/miR166的
调控对于器官的对称性、维管发育以及分生功能都是

必需的[47,60,61]. 另外, ARF家族基因ARF10, ARF16和
ARF17 等都是miR160 的靶标基因, miR160 对ARF基
因的正常表达和准确定位的调控对植物根冠细胞的

正常分化或胚芽、叶子形态和花器官发育[11,46]都非常

重要 . 由此可见 , 植物miRNA通过清除细胞中特定
发育过程的调控因子控制着植物的正常发育 , 表明
了miRNA介导的RNA沉默在内源基因的表达调控层
面发挥重要作用.  

3.3  miRNA参与调控植物信号传导途径 

miRNA 不仅参与了植物器官的形态建成, 还参
与调控植物的信号转导系统(表 1). 如 miRNA合成缺
失突变体 hyl1 影响植物对脱落酸、生长素和细胞分 

 

表 1 拟南芥中部分 miRNA及其靶标基因 
功能 拟南芥 miRNA 靶标基因 

miR162 DCL1 
miRNA合成调控 

miR168 AGO1 

miR164 CUC1, CUC2 
发育模式 

miR165/166 PHB, PHV, REV 

控制细胞分裂 miRJAW TCP2, TCP3, TCP4, TCP10, TCP24 

miR156 SPBL2, SPBL10 
开花 

miR172 AP2, TOE (阻止翻译) 
miR159 GA-MYB(MYB33、MYB65) 
miR160 ARFs 
miR167 ARF8 
miR164 NAC1 

激素应答 

miR393 F-box蛋白, bHLH 转录因子 
miR169 CCAAT-结合因子, HAP2-like 
miR396 生长调控因子 其他转录因子 
miR171 GRAS domain (SCR) 

miR398 铜超氧化物歧化酶, 细胞色素 C氧化酶亚单位Ⅴ 
环境胁迫应答 

miR395 ATP 硫酸化酶 
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裂素的应答 [62]. 近来的研究发现为此提供了更直接
的证据 . 很多受miRNA调控的植物转录因子都参与
植物激素信号传导途径, 如NAC1 mRNA (miR164的
靶标基因)受生长素(Auxin)诱导 , 传导生长素信号 , 
编码侧根发育的正调控转录因子 [56,57]. 我们的研究
发现, miR164可以指导NAC1 mRNA的剪切并产生 3′
特异剪切片段[10]; 同时, miR164 也和NAC1mRNA一
样受到Auxin的诱导, 而且随着miR164 的增加NAC1 
mRNA的 3′ 特异剪切片段也增加 , 同时全长NAC1 
mRNA减少, 表明生长素诱导了miR164 介导的清除
NAC1 mRNA过量积累的过程, 体现了生长素信号传
导途径精密的自我调控机制, 以控制侧根正常的生长
发育[10]. GAMYB mRNA (miR159的靶标RNA)受赤霉素
诱导调节花的形成及花器官的发育, 处于GAMYB下游
并受之正调控的是花分生组织特异的LEAFY及花粉
囊发育调控的一类转录因子, miR159 同样受到赤霉
素的诱导以负调控GAMYB mRNA, 调节短日照植物
开花时间及花粉囊的正常发育, 过量表达miR159 的
转基因植物表现出开花时间延迟 , 花粉囊发育紊乱
的表型[13]. 尽管miR160 本身不受生长素的诱导[11,46], 
但是miR160 的靶标基因之一ARF16 却受生长素的诱
导, 而且ARF16 的表达和正确定位影响到另一生长
素响应因子DR5 的定位 [11]; 另一miR160 介导的对
ARF17 的调节不仅对一些早期生长素诱导因子如
GH3-like RNA具有调节作用 [11,46], 而且在维持生长
素水平的动态平衡及植物器官发育(包括不定根的形
成 )中起着重要的作用 [46,63]. 另一生长素应答因子
ARF8 (miR167 的靶标RNA)调节茉莉酸积累和花粉的
释放而影响花成熟期[64], 同时影响胚轴的延长、根生长
习性[65]. 这些研究结果表明, miRNA参与调控植物的
信号转导过程 , 而且miRNA对靶标基因的这种调控
作用对应答植物激素信号诱导、控制植物正常发育都

是至关重要的.  

4  病毒沉默抑制子干扰 miRNA 途径影响
植物的发育及抗病机制 

4.1  病毒沉默抑制子及其对 RNAi的干扰作用 

植物中 , 小RNA介导的RNA沉默(或RNAi)是作
为一种抵御病毒入侵的适应性免疫系统而存在的 , 
与之相对应 , 病毒则进化出了沉默抑制子蛋白来拮
抗寄主对病毒基因组的沉默效应[66], 迄今为止, 已从
植物病毒中鉴定出了约 30 种RNA沉默抑制子[67]. 如

最早被鉴定的是烟草蚀纹病毒TEV的HcPro和黄瓜花
叶病毒CMV的 2b蛋白[68]; 随后, 番茄不育病毒TAV
的 2b蛋白、马铃薯X病毒PVX的p25、番茄丛矮病毒
TBSV的p19 蛋白等沉默抑制子也相继被发现 [69~71]. 
另外, 有的病毒可以编码多个抑制子, 如最近发现的
柑橘衰退病毒CTV就编码 3个抑制子p20, p23和CP[72]. 
研究发现, 这些抑制子蛋白结构和功能各异, 作用于
RNA沉默的不同阶段, 如抑制沉默的起始、沉默信号
的系统传播、沉默的保持、延续阶段[70,73,74]; 抑制作
用的分子机制也是多种多样 , 如HcPro是通过阻止
siRNA的形成或干扰 siRNA的稳定性 [75], 或干扰
siRNA与RISC的结合 [76]; 2b蛋白则是作用于Dicer的
下游 , 通过失活沉默信号而阻止植物的系统性RNA
沉 默 [77]; p19 主 要 是 通 过 结 合 siRNA, 阻 止
siRNA-RISC复合体的形成[78]; p25干扰dsRNA的合成
而抑制RNA沉默[79]; 而CTV的 3 个抑制子分别作用
于PTGS的不同步骤: p20和p23抑制细胞间的RNA沉
默, 同时p20 和CP阻止沉默信号的向外运输, 以此确
保CTV能在多年生的木本植物上得以存活 [68]. 除了
直接作用于PTGS途径之外 , 有的沉默抑制子 , 如
DNA双生病毒基因AC2, 通过干扰调节寄主PTGS的
正、负调控因子来达到抑制效应[80,81].  

4.2  沉默抑制子干扰 miRNA 途径影响植物发育及
抗病作用 

在发现miRNA及miRNA 调控途径之前, 很多高
表达沉默抑制子植物表现出的发育缺陷表型都找不

到恰当的分子机理来解释 , 直到鉴定出了miRNA途
径缺失突变体, 问题才找到了答案. miRNA合成缺失
突变体如dcl1 的表型大部分与表达HcPro的拟南芥严
重的发育缺陷表型极为相似, 如植株矮化、节间距变
短、叶片边缘突起等营养缺陷; 生殖器管的发育也表
现出诸如萼片变窄、心皮无法融合或只能部分融合等

缺陷 [82], 两种植物在根部也同样出现侧根大量生长
的表型 [10]. 联想到miRNA和siRNA介导的RNA调控
途径的相似性 , 以及沉默抑制子对siRNA途径干扰 , 
病毒学家们很自然地推测病毒沉默抑制子可能也干

扰了miRNA途径从而影响了植物的正常发育 . 近来
的研究证实了这一推测: 在高表达HcPro的拟南芥中, 
非特异性地提高了miRNA的积累水平, 但miR171 的
靶标基因SCL-like家族mRNA非但没有降低反而升高
[82], 一个可能的解释就是HcPro干扰了miR171 介导
的SCL mRNA的降解. 这在体外瞬时表达实验中得到
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了证实 [82]. 据认为 , HcPro是干扰了miRISC和靶标
RNA的相互作用而阻止miRNA对靶子的剪切 [82], 也
可能像干扰siRNA途径一样干扰miRNA和RISC的结
合[76]. 由于DCL1 自身的表达受miR162 的负调控[83], 
因此HcPro在抑制miR162介导的对DCL1 mRNA剪切
的同时也就稳定了DCL1 蛋白 , 使HcPro植物中
miRNA的合成非特异性地增强.  

p69 蛋白是芜菁黄花花叶病毒TYMV (Turnip 
yellow mosaic virus)编码的一种毒性因子, 同时具有
沉默抑制子活性[84]. 高表达p69蛋白的拟南芥能表现
出与病毒感染类似的症状[85], 说明p69 和HcPro一样, 
除了能抑制寄主siRNA介导的抗病毒的RNA沉默之
外还干扰了寄主的其他与发育相关的途径而使植物

表现出病症 . 进一步研究发现 , 转p69 拟南芥总
miRNA的积累水平也上调, 但与转HcPro植物不同的
是转p69 拟南芥中miRNA对靶标基因的剪切并没有
受到抑制, 反而受到促进, 如miR156 和miR171 的靶
标mRNA的 3′剪切产物都提高了[84], 这说明p69 并不
干扰  miRNA对靶子mRNA的剪切 . 然而有趣的是 , 
转p69 植物的DCL1 mRNA水平也上调[84], 从p69 非
特异性地提高miRNA对靶标RNA的剪切来看, p69特
异抑制miR162 介导的对DCL1 mRNA的剪切从而造
成DCL1 水平上调的可能性不大, 所以推测p69 可能
触发了植物体内的miRNA反馈调控系统[84].  

另一直接与miRNA相互作用的沉默抑制子是非
洲木薯花叶病毒ACMV (African cassava mosaic virus 
Cameroon Strain)编码的AC4 蛋白. AC4 能够与单链
形式的miRNA或siRNA结合 , 从而抑制了miRNA介
导的对植物基因表达的负调控 , 使植物出现不正常
发育表型[85]. 核酸结合实验表明, AC4蛋白在体内体
外 都 能 与 单 链 形 式 的 miR159 结 合 而 不 能 与
miR159-miR159*双体结合. 不仅如此, AC4还可以和
动物miRNA如lin4单链形式结合, 表明AC4蛋白可以
非特异性地结合单链miRNA从而干扰了miRNA的正
常功能.  

由于表达某些病毒沉默抑制子的植物会表现出

类似的表型 , 所以抑制子还被用来探测控制器官发
育的基因子集(a common subset of RNA)[78,86]. 例如, 
转HcPro, p19或p15拟南芥都表现出窄长和锯齿型叶
子, 表明与该叶子表型相关的基因群在这 3种抑制子
转基因植物中可能都受到同样的调控 , 如CUC1 
mRNA水平在这 3 种植物中就都被上调[86]. 另外, 通

过比较转抑制子植物的表型和Northern杂交检测可以
探测到控制同一表型的基因子集被调控的方式 , 如
被上调还是下调. 所以, 利用沉默抑制子也可能鉴定
到新的控制表型的miRNA的靶标基因.  

由此可见, 病毒沉默抑制子不仅能抑制siRNA介
导的抗病毒RNA沉默, 还能干扰miRNA介导的内源
RNA沉默. 由沉默抑制子引起的RNA调控的混乱远
比单纯的与miRNA途径相关的功能缺失突变来得复
杂 . 一方面 , 抑制子对miRNA介导的对发育相关基
因的调控的干扰会使植物表现出发育异常的表型 ; 
另一方面 , 抑制子对miRNA介导的对病毒抗性相关
基因的调控途径的干扰又会改变植物对病毒感染的

敏感性, 而且这两种情况可以同时发生. 如转HcPro
烟草除了表现出异常的发育表型 , 还表现出对病毒
的广泛抗性[87]. 一个可能的解释就是HcPro干扰了内
源小RNA (包括siRNA和miRNA)对其靶标基因的调
控 , 而其中就包括控制植物正常发育和对植物抗病
毒具有正调控作用的基因. 研究还发现, 在烟草中表
达另一抑制子 2b蛋白可以干扰植物另一广谱抗性途
径: 水杨酸(SA)-抗性途径 [88], 这表明沉默抑制子可
能干扰了miRNA对作用于SA抗性途径中的靶标基因
的调控 . 由此可见 , 病毒抑制子可通过干扰miRNA
的调控途径 , 直接或间接地改变植物对病毒的抗性
作用.  

5 结语 
多细胞生物在发育的过程中要在适当的时空条

件下产生特异类型的细胞或器官 , 需要协同调节相
关基因的表达. 真核生物中, 对单个基因而言, 其表
达调控可以发生在各个水平, 在这些调控过程中, 转
录因子作为一种发育的调节因子已被广泛的研究和

认同. 与转录因子一样, miRNA是细胞分化命运的重
要决定因子, 它不仅具有器官特异性, 而且可以在器
官的特定组织中表达. miRNA 作为一种新型的调控
小RNA, 在植物中主要作为转录后的负调控因子发
挥其生物学作用[17,89]. miRNA介导的基因沉默调控路
径的发现不仅丰富了真核生物基因表达调控系统 , 
同时使人们对RNA这一新的调控分子潜在的生物学
功能产生了浓厚的兴趣与探索的欲望 . miRNA不仅
参与了植物器官的形态建成 , 还参与调控植物的信
号转导系统 , 对植物正常生长发育起着极其重要的
作用 . miRNA介导的基因表达调控其独特性还在于
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其靶基因的多样性及其调控的反馈控制机制 , 如近
来在植物中一个有趣的发现是两个在miRNA途径上
起重要作用的基因DCL1 和AGO1, 各自受到miR162
和miR168的负调控[26,90,91]. 不仅如此, miRNA还在植
物的抗病反应中发挥着非常重要和特殊的作用 . 病
毒编码的沉默抑制子与宿主植物miRNA/siRNA介导
的沉默途径之间的相互作用以及来源于病毒的小

RNA参与植物的抗病反应等这些新的发现极大地扩
展了人们对植物与病原之间相互作用机制的认识.  

RNA 沉默作为植物的一种抗性反应和调控机制
的研究虽取得了很大的进展和突破 , 但也仅仅是揭
开了冰山的一角, 可以肯定的是植物 RNA 沉默的防
御、调控反应与病原抑制 RNA 沉默的反防御、干扰
作用机制远比现在了解的复杂. 对 miRNA 调控植物
生长发育和潜在的抗病作用的更深入的研究 , 将有
助我们进一步地理解真核生物基因表达调控的多层

次性及复杂性 , 也为研究植物与病原的相互作用带
来新的挑战和机遇.  

致谢   本工作为国家自然科学基金资助项目 (批准号 : 
30530500). 
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