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摘　要 ：细胞全能性是指在多细胞生物体中，细胞经分裂和分化后仍具有形成完整有机体的潜能或特性。

与动物相比，离体植物细胞在一定激素配比的培养基上即可表现出全能性。植物细胞全能性是实现植物再

生和植物组织培养的理论基础。microRNA 是植物中普遍存在的小分子非编码 RNA，在植物的各项生命活

动中发挥着重要作用。作为基因表达的重要调控因子，其在调控植物细胞全能性、细胞分化与再生过程中

扮演着至关重要的角色。着重介绍已知的参与植物全能性的 miRNA 以及它们对植物再生过程的调控作用。
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Abstract: Plant cells are totipotent and competent to regenerate from differentiated organs through somatic 
embryogenesis and de novo organogenesis. De novo organogenesis refers to the in vitro formation of shoots or roots 
from culture explants. It is well known that shoot regeneration is dependent on phytohormone perception, 
acquisition of organogenetic competence, cell division progression, stem cell commitment and organ initiation. 
microRNA (miRNAs) are 21-24 nt noncoding gene regulators involved in many aspects of plant development. Here, 
we summarize the role of miRNAs in the acquisition of plant cell totipotency and de novo organogenesis.
Key words: regeneration; miRNA; phytohormone

microRNA (miRNA) 是一类长度约为 20~24 nt
的非编码的 RNA，在真核生物基因表达调控过程

起到关键性的作用。最早发现的 miRNA 是 1993 年

在线虫体内发现的 lin-4[1]。miRNA 可以在转录水平

与转录后水平调控基因表达，其主要作用方式是通

过碱基互补配对的方式识别靶 mRNA，通过剪切靶

mRNA 促使其降解或抑制其翻译，从而抑制靶基因

表达 [2]。近年来的研究表明，miRNA 在植物生长

发育、激素调节、时相转换以及应对环境压力等各

种方面发挥重要作用 [3-4]。随着分子生物学研究迅

速发展，人们对 miRNA 功能的认识不断加深，近

几年来的研究揭示了 miRNA 在调控植物细胞全能

性方面的重要性。

细胞全能性 (totipotency) 是指在多细胞生物体

中，每个细胞都具有发育成完整新个体的潜能。

1902 年，Haberlandt 首次提出植物细胞全能性理论。

1958 年，植物学家 Steward 等将高度分化的胡萝卜

根的韧皮部细胞进行培养，获得了完整植株，首次

证实了植物细胞的全能性。植物细胞全能性是细胞

工程等研究领域的重要理论基础，对于其分子机制

的研究一直是发育生物学和分子生物学研究的热

点。本文将综述植物 miRNA 对植物细胞全能性和

再生过程的调控作用。

1　植物细胞全能性与再生

细胞的全能性是实现再生的生物学基础，再生

过程是细胞全能性的重要体现。再生是指生物体对

于已失去结构和组织自我修复或替代的过程。这种

能力是生物面对自然选择进化出的一种生存策略，

对于生存和繁衍都具有重要意义。再生现象在植物

和动物中都普遍存在，在动物中，再生往往指的是

组织或器官在受到损伤后的修复；然而在植物中，

再生还包括离体的细胞、组织或器官经过诱导再生

出完整植株 [5-6]。

植物的发育具有无限性，能在其整个生命周期

中不断发育形成新的侧生器官 [7]。这是由于植物经

过胚胎发育建立起茎尖分生组织 (shoot apical meristem, 
SAM) 与根尖分生组织 (root apical meristem, RAM)，
这两个分生组织具有持续分裂分化的能力，从而可

以不断产生新的侧生器官。

高等植物再生可分为三种：组织再生、体细胞

胚再生 (somatic embryogenesis) 和器官从头再生 (de 
novo organogenesis)( 图 1)。组织再生是指组织或器

官在损伤或缺失后，可以修复或重新生长出能够替

代原来组织器官行使功能的结构。体细胞胚再生是

指离体的已分化的细胞在一定培养条件下重新具备

分化能力，并且可以经过类似胚胎发育的过程形成

完整植株 [8]。植物器官从头再生是指受伤或离体的

植物组织长出不定根或不定芽的过程 [9]。器官从头

再生是植物再生的重要方式，与体细胞胚再生不同，

植物器官从头再生的过程仅需诱导外植体形成

SAM 和 RAM，无需经过类似胚胎发育的过程。生

长素与细胞分裂素作为植物器官从头再生过程中启

动细胞分裂与分化的关键性激素，决定了植物分化

发育的方向：生长素诱导根的分化，细胞分裂素诱

导芽的分化 [10]。

植物组织培养的理论基础是器官从头再生。在

此过程中，首先利用高浓度外源生长素诱导外植体

(explant，即离体组织或器官 ) 形成愈伤组织 (callus)；
愈伤组织再经过进一步诱导形成不定根 ( 高生长素 /
细胞分裂素配比 ) 或不定芽 ( 高细胞分裂素 / 生长

素配比 )。一直以来，愈伤组织被认为是未分化的

多能性细胞团。近年来，人们发现愈伤组织来源于

根中柱鞘细胞 [11]。在诱导愈伤组织形成的过程中，

只有根中柱鞘细胞进入分裂增殖进程；愈伤组织的

形成过程也与侧根发育过程相似，在模式植物拟南

芥 (Arabidopsis thaliana) 侧根发育突变体 aberrant 
lateral root formation4(alf4) 中无法诱导产生愈伤组

织 [5]。最新研究显示，叶片再生愈伤组织的过程与

根从头再生过程极为相似，因而认为愈伤组织的本

质是一团在外源激素刺激下无序分裂的根原基 [12]。

生长素诱导愈伤组织产生的分子机制至今仍未破
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解。中国科学院植物研究所胡玉欣课题组发现

LATERAL ORGAN BOUNDARIES DOMAIN16 (LBD16)
及其同源基因可能从中发挥了重要的调控功能 [13]。

诱导 LBD16 过量表达可以在没有外源生长素的条

件下诱导外植体产生愈伤组织。

生长素和细胞分裂素如何诱导愈伤组织分化产

生不定根与不定芽一直是植物再生领域的前沿问

题。WUSCHEL-related homeobox(WOX) 是植物中特

有的基因家族，在胚胎发育、干细胞维持以及器官

形成等方面发挥重要作用，是控制干细胞龛 (stem 
cell niche) 的核心基因 [14]。中国科学院上海生命科

学研究院植物生理生态研究所徐麟课题组率先建立

了根从头再生的研究体系。他们发现，拟南芥离体

器官 ( 例如叶片、茎 ) 在不添加外源激素的 B5 培

养基中可以再生出不定根 [12, 15]。进一步研究发现，

离体叶片中内源生长素会迅速聚集到伤口附近的原

形成层细胞 (procambium) 中，并进而激活 WOX11
的表达，导致叶原形成层细胞转变为根母细胞 (root 
founder cell) ；WOX11 又通过诱导 LBD 基因的表达，

使根母细胞转变为根原基细胞 (root primordium)，
从而实现根的再生 [12]。这一系列研究成果揭示了植

物根从头再生过程中的分子与细胞学框架。

与根从头再生相比，芽从头再生过程的分子机

制仍不清晰。WUSCHEL(WUS) 是芽从头再生的重

要调控因子。WUS 是第一个被发现的 WOX 基因，

它在 SAM 干细胞龛的组织中心 (organizer center, 

OC)表达，对于维持SAM干细胞活性至关重要 [16-17]。

CLAVATA3(CLV3) 在茎尖干细胞 (stem cell) 中表达，

是 WUS 的直接下游靶基因。CLV3 可以通过 CLV1-
CLV2 受体激酶通路抑制 WUS 的表达，形成 WUS-
CLV3 反馈抑制通路，使得 WUS 的表达局限在 OC
区域 [18]。CLV-WUS 这一反馈调控机制在促进细胞

分化进程与维持 SAM 干细胞分裂及分化的平衡等

方面发挥了重要作用。研究发现，wus 突变体完全

丧失芽再生能力，表明 WUS 也是调控芽再生的关

键因子 [19]。有趣的是，细胞分裂素在 OC 处高度积

累 [20]，提示细胞分裂素可能直接通过激活 WUS 的

表达建立 SAM。

2　植物miRNA的产生和作用机理

植物 miRNA 基因是由 RNA 聚合酶 II 转录的，

最初的转录产物被称为 miRNA 的初级转录产物

(pri-miRNA)。与蛋白质编码基因类似，pri-miRNA
具有 3' 多聚腺苷酸 (polyA) 和 5' 帽子结构 [21]。pri-
miRNA 能够形成发夹形状的茎环结构，在包含

DICER-LIKE I(DCL1)、HYPONASTIC LEAVES1 
(HYL1) 和 SERRATE(SE) 等蛋白的亚细胞小体

(dicing bodies，D 小体 ) 中剪切加工形成成熟的

miRNA。植物 miRNA 在被剪切成成熟的双聚体

(miRNA:miRNA*) 以后，还需要有一步甲基化的过

程 [22]。拟南芥中 HUA ENHANCER1 (HEN1) 是 miRNA
甲基转移酶。miRNA 甲基化提高了 miRNA 在体内

(A-C)分别显示组织再生(tissue regeneration)、器官从头再生(de novo organogenesis)和体细胞发生(somatic embryogenesis)。
CIM：callus-induction media，伤组织诱导培养基；SIM：shoot-induction media，诱导培养基。

图1　植物再生的三种主要形式
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的稳定性，防止其被 3'-5' 核酸外切酶降解。成熟的

miRNA 会从细胞核转运到细胞质中，与 RNA 介导

的沉默复合体 (RNA-induced silencing complex, RISC)
结合，对靶基因 mRNA 进行剪切或翻译抑制。虽

然 miRNA 经历相似的加工过程，但是它们通过靶

标不同的下游基因在调控植物细胞全能性上表现出

迥然不同的作用。

3　再生过程中miRNA表达谱的研究

2006 年，中山大学屈良鹘和陈月琴课题组系

统研究了水稻体细胞胚再生过程中 miRNA 的表达

规律。通过比较分化与未分化的胚性愈伤组织，获

得了 31 个差异表达的 miRNA。其中，miR397 仅

在未分化的胚性愈伤组织中表达，其表达量随着分

化进程而逐渐降低；miR156 的表达则呈现相反的

趋势，在进入分化状态后明显上升 [23]。2012 年，

山东大学向凤宁课题组通过类似的方法鉴定了 15
个可能调控拟南芥再生能力的 miRNA。其中

miR397、miR398、miR774、miR843 和 miR859 在

胚性愈伤组织中的表达量高于非胚性组织，而

miR157、miR159、miR160、miR165、miR166、
miR167、miR319、miR390、miR393 和 miR394 在

非胚性愈伤组织中表达量高于胚性愈伤组织 [24]。

进一步研究发现，在芽从头再生过程中，miR397a
表达量增加，而 miR160a、miR394a、miR393a 与

miR159b 表达量降低，暗示这些 miRNA 可能参与

芽从头再生过程；与此类似，在根从头再生过程中，

miR159a、miRl65a、miR398、miR774 与 miR859
表达量增加，提示它们可能参与了根从头再生过程；

在愈伤组织诱导过程中，miR166a 表达量增加，表

示其可能参与调控细胞增殖；在愈伤组织预诱导中，

miR157a、miRl66b 与 miR319a/b 含量增加，说明

它们可能调控细胞的脱分化过程。

十几年来，人们对于 miRNA 调控植物细胞

全能性和再生的研究遍及杨树、金合欢 (Acacia 
crassicarpa)、龙眼 (Dimocarpus longan)、日本落叶

松 (Larix leptolepis) 以及甜橙等植物 [25-29]。通过比

较全能性细胞与非全能性细胞，鉴定了一批具有差

异表达特征的 miRNA，这些研究成果为下一步相

关的功能研究奠定了良好的基础。

4　miR156介导年龄途径调节植物细胞全能性

与再生率

生命体再生能力随年龄增加而逐渐降低是自然

界普遍存在的现象。对模式动物斑马鱼的研究表明，

斑马鱼的尾鳍损伤后的修复能力随着年龄的增加而

降低 [30]。出生 1 d 的小鼠的心脏在被切除局部后可

以进行再生，而出生 7 d 的小鼠则不能，说明哺乳动

物心脏只在出生后的短暂时间里具有再生能力 [31]。

和动物一样，植物的再生能力也随年龄增长而降低。

miR156 是植物年龄途径的关键调控因子。

miR156 在幼苗中高度积累，过表达 miR156 会延长

植物的幼年期，使植物呈现幼态化，反之则会加速

植物由幼年期向成年期的转变 [32-33]。这一现象在高

山南芥 (Arabis alpina)、弯曲碎米荠 (Cardamine flexuosa)、
烟草、水稻、玉米、杨树、白菜与番茄等植物中均

得到证实 [3]。随着植物年龄增加，miR156 的含量

逐渐降低，进而导致其靶基因 SQUAMOSA PROMOTER 
BINDING PROTEIN-LIKE (SPL) 类转录因子含量上

升。最近的研究发现，植物的芽再生能力随年龄增

长而降低，而提高细胞分裂素浓度可以使成年期植

物叶片再生能力下降的缺陷得以恢复 [34]。这一现象

与 miR156 的含量密切相关。在拟南芥和烟草中过

量表达 miR156 均表现出芽再生率的显著提高。

miR156 的靶基因蛋白 SPL 类转录因子可以通过

与细胞分裂素信号途径的关键转录因子 B-type 
ARABIDOPSIS RESPONSE REGULATOR (B-type 
ARR) 结合，抑制 B-type ARR 的转录激活活性，降

低植物对细胞分裂素的敏感性，进而导致芽再生能

力的下降。这一发现提示，miR156 介导的年龄途

径通过影响细胞分裂素调控芽再生能力，同时，表

明年龄是植物细胞全能性的一个重要因素。

5　miR160通过生长素响应因子调控植物再生

生长素响应因子 (auxin response factor, ARF) 是
一类在生长素信号途径中调控生长素基因表达的转

录因子。拟南芥中有 23 个 ARF 基因，它们可以通

过激活或抑制生长素响应基因的表达，在植物生长

发育过程中发挥作用 [35]。其中，ARF10、ARF16 和

ARF17 是 miR160 的靶基因，而 ARF6 与 ARF8 是

miR167 的靶基因 [36]。

山东大学向凤宁课题组发现，过表达 miR160
会抑制芽再生能力，而在表达抗 miR160 剪切的

ARF10 (mARF10) 转基因植物中，外植体再生能力

明显提高，说明 ARF10 是芽再生过程的正调因子，

而 miR160 通过抑制 ARF10 表达进而抑制植物芽再

生能力 [24, 37]。ARF10 的表达呈现动态性，在诱导愈

伤组织时，ARF10 表达量下降；而在再生芽过程中，
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其表达量呈现显著上升；在芽再生培养基上培养 14 d
后，ARF10 在再生芽部位特异表达。进一步研究发

现，在 mARF10 突变体植物中，WUS 与 CLV3 的表

达量与表达活性远高于野生型、过表达 miR160 以

及过表达 ARF10 的植物，暗示 ARF10 可能通过正

调 WUS 与 CLV3 来促进芽的从头再生。

6　miR165/6影响SAM与RAM的建立与维持

miR165/6通过调控其靶基因HOMEODOMAIN-
LEUCINE ZIPPER III (HD-ZIP III) 类转录因子的表

达影响干细胞分裂分化以及 SAM 与 RAM 的形成

与维持，进而在器官从头再生过程中发挥重要作用。

HD-ZIP III 是调控拟南芥顶端分生组织的重要基因

家族，包括 PHABULOSA (PHB)、PHAVOLUTA (PHV)、
REVOLUTA(REV)、CORONA/INCURVATA4 (CNA)
与 ARABIDOPSIS THALIANA HOMEOBOX GENE8 
(ATHB8)[38]。HD-ZIP III 对于不同的顶端分生组织

有不同的作用。茎顶端分生组织需要较高的 HD-
ZIP III 蛋白活性，而高浓度的 HD-ZIP III 会抑制根

的发育 [38-39]。拟南芥 rev phb phv 突变体无法形成

SAM ；而异位表达 HD-ZIP III 会造成 RAM 向 SAM
的转变，这表明HD-ZIP III可以促进SAM的形成 [40]。

与这些研究相吻合，在芽从头再生过程中，REV 在

外植体 SAM 处表达量增加，而 miR165a 仅在初生

芽形成后有微弱的表达，提示 miR165/6 可能在芽

从头再生过程中发挥了重要功能 [41]。

7　miR164影响SAM的从头建立

CUC1 和 CUC2 是 NAM/ATAF/CUC(NAC) 类转

录因子，参与胚胎时期 SAM 的建立。cuc1 cuc2 突

变体在胚胎发育阶段即表现出 SAM 的缺失 [42]。研

究发现，包括 CUC1 和 CUC2 在内的 NAC 类转录

因子受到 miR164 的调控 [43]。在离体培养愈伤组织

诱导再生芽的过程中，CUC2 持续高表达，且表达

区域与 SAM 祖细胞 (progenitor cell) 重合 [44]。这些

结果表明，miR164-CUC2 信号模块参与了 SAM 的

从头建立，是决定芽从头再生的早期决定因子之一。

8　总结与展望

植物细胞全能性理论的证实与植物离体再生的

实现推动了植物组织培养等技术领域的迅速发展，

在保护濒危植物以及农业生产等领域得到广泛应

用。植物细胞全能性是植物实现再生的生物学基础，

也是细胞工程等研究领域的重要理论基础，对于其

分子机制的研究一直是发育生物学和分子生物学研

究的热点。近些年，随着植物细胞全能性与再生过

程分子机理研究的逐渐深入，人们认识到根从头再

生的分子与细胞学框架，明确了再生过程中愈伤组

织的细胞学本质，修正了传统认知上的错误。然而，

与根再生过程相比，芽从头再生的分子机制仍不清

晰。研究细胞分裂素调控植物芽再生的途径以及阐

明 WUS 在芽从头再生过程中的作用将有助于从分

子层面上解析芽从头再生过程。

miRNA 的发现使人们开始关注其在植物细胞

全能性与再生过程中的重要调控作用 ( 图 2)。通过

比较 miRNA 在全能性细胞与非全能性细胞中的差

异表达特征，已经鉴定出一批可能参与调控再生过

程的 miRNA。其中一部分 miRNA 的功能已经得到

解析，比如 miR156 介导年龄途径调节植物细胞全

能性与再生率，以及 miR160 通过生长素响应因子

调控植物再生等。还有一部分 miRNA，虽然已经

被证实参与植物再生过程，但其作用机制仍不明确，

比如 miR164 和 miR165/6。此外，还有一些 miRNA
在植物再生过程中是否发挥调控作用尚未确认，例

如调控不定根形成的 miR167，维持 SAM 干细胞稳

定的 miR394。总之，描绘 miRNA 在再生过程中的

时空表达特征，鉴定 miRNA 靶基因调控 SAM 和

RAM 建立的分子机制将大大丰富人们对植物细胞

全能性的理解，为人为实现植物细胞的定向分化提

供理论基础。

miR156、miR160、miR165/6和miR164通过靶标各自下游靶

基因参与芽再生过程。虚线代表间接作用。

图2　参与植物芽再生的miRNA
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