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摘　要：microRNA (miRNA) 是一类长约 20~25 个核苷酸的非编码小分子 RNA，通过和靶基因 mRNA 上的

一些特定序列结合，诱导靶基因 mRNA 被剪切或抑制其翻译，从而在转录后水平调控植物的生长发育和对

逆境的响应。microR172 (miR172) 是植物中一个保守的 miRNA 家族，通过靶向调控 AP2 和 AP2-Like 基

因在植物发育和环境适应中发挥着不可或缺的作用。已有的研究表明，miR172 及其靶基因不仅在植物的

时序转换中是一个关键调控因子，也在花器官发育、土豆块茎形成、豆科结瘤和逆境响应等过程中发挥

着重要调控作用。现将重点阐述这个明星 miRNA 在植物生长发育及对环境因子应答过程中的研究进展，

以期为深入解析 miR172 靶基因的作用机理和分子调控网络提供参考。
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Abstract: microRNAs (miRNAs) are endogenous non-coding RNAs that are 20-25 nucleotides (nt) in length, and 
regulate plant development and stress responses at post-transcriptional levels. MicroRNA172 (miR172) is a highly 
conserved miRNA family in plants that are crucial for phase transition, organ development and stress responses 

李霞，植物分子遗传学家，现任华中农业大学植物科学技术学院教授。
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团队，在大豆共生固氮分子机制和植物耐逆信号转导方面取得了一系列重要原创

性成果。课题组长期以重要农作物大豆和模式植物拟南芥为材料，从事调控大豆

共生固氮及植物逆境响应的重要小分子 RNA 和功能基因的鉴定及其作用的分子

机理的研究。实验室采用生理学、细胞学、分子生物学及生物化学等研究手段，

一方面对小分子 RNA 及其靶基因调控大豆根系结瘤及共生固氮的分子机制开展

了系统的研究 ；另一方面研究植物重要激素 ABA 介导的逆境响应分子机制。已
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through repressing the APETALA2(AP2) or AP2-like genes encoding AP2/AP2-like transcription factors. Recently, 
miR172 has been identified as a key regulator of nodulation in legumes and tuber formation in potato. Here, we 
summarize the major findings on the miR172-mediated plant development and stress responses and discuss the 
recent progress that has improved our understanding of the growth regulation and plant response to abiotic stresses 
by miR172-mediated networks. 
Key words: microRNA172; plant phase transition; organ development; stress response

植物中的 microRNA (miRNA) 是一类长度约为

20~25 nt 的单链非编码小分子 RNA[1]。与蛋白质编

码基因类似，miRNA 由 RNA 聚合酶 II (polymerase 
II) 转录，形成称为初级转录物的 pri-miRNA，其长

度从几百到几千个碱基不等，带有 5’ 帽子和 3’polyA
尾巴，以及 1 到数个发夹茎环结构 [2-3]。pri-miRNA
在 DCL1 (dicer like protein 1, DCL1) 蛋白的作用下，

被剪切成约含 70 nt，且可自身折叠成茎环结构的前

体 miRNA (pre-miRNA)。pre-miRNA 被 DCL1 进一

步剪切形成在 3’ 端有两个碱基突出的成熟 miRNA-
miRNA* 复合体 [3-4]。该 miRNA 复合体可在 HEN1 
(HUAENHANCER1) 蛋白的作用下在其 3’ 端的

2’-OH 位置被甲基化以维持其稳定而不被降解 [5]。

被修饰后的 miRNA 复合体会在 HASTY (HST) 的辅

助作用下被运输到细胞质中，最后产生成熟

microRNA，在 microRNA 诱导产生的沉默复合体

(RNA-induced silencing complex, RISC) 中发挥功能 [3,6]。

2008 年，Brodersen 等 [7] 发现，miRNA 除了通过剪

切靶基因的转录产物使其沉默外，还可以通过抑制

蛋白质翻译的方式使靶基因沉默。

虽然成熟的 miRNA 很短，但其碱基组成也存

在很大的差异。到目前为止，在植物中已经发现了

上千种的 miRNA (http://www.mirbase.org/)。全基因

组表达分析结果表明，植物中的 miRNA 可能通过

对其靶基因的调控介导着植物生长发育、营养高效

和抗病耐逆等多个生物学过程。同时，近期对

miRNA 的功能研究也充分证实了其在植物生长发

育及逆境响应等多个生物学过程中所起的核心调控

作用，如 miR319 及 miR165/166 分别在调控拟南芥

叶子的锯齿及极性方面发挥功能 [8-9] ；miR156 和

miR172 在拟南芥花器官发育及时态转换过程中起

着不可或缺的调节作用 [10-11]。此外，miRNA 在植

物营养平衡方面也发挥着重要的功能，如 miR399
参与调节拟南芥对磷的吸收过程 [12] 等等。在诸多

植物 miRNA 中，miR172 较早被发现，它的作用方

式和生物学功能也是研究得最深入的 miRNA 之一。

本文主要对现有的有关 miR172 家族调控植物生长

发育及逆境响应的研究发现进行综述，以期系统了

解 miR172 在植物生长发育和环境适应各个过程中

所发挥的重要作用，同时，也为深入解析由 miR172
所介导的植物生长发育及环境因子应答网络提供理

论依据。

1　miR172的表达特点及其对靶基因的作用机制

1.1　miR172的结构和表达特点

miR172 是拟南芥中最早被克隆测序的 miRNA
之一 [13]。随后的研究表明，miR172 是非常保守的

一类 miRNA, 在植物中广泛存在。最重要的是，虽

然 miR172 家族成员的长度和数目在不同的植物中

各不相同，但在进化上保守性极强，近缘物种中序

列几乎一致，说明 miR172 的功能和作用方式在不

同物种中可能也具有潜在的保守性。

虽然 miR172 家族含有多个成员，但这些成员

的作用并不是简单的重复。相关实验数据表明，

miR172 家族成员的启动子结构和顺式调控元件组

成并不相同，因此，miR172 不同成员的表达具有

时空特异性，暗示着这些成员在植物发育的不同阶

段或不同组织细胞中发挥着各不相同或者协同调控

的作用 [14]，如拟南芥成熟的 miR172 为 21 nt。2004
年，Chen[15] 根据成熟碱基序列的差异将 miR172 分

为 miR172a-1、miR172a-2、miR172b-1、miR172b-2
和 miR172c  5 个成员。虽然在拟南芥中，miR172
的整体表达水平是在种子萌发后，随着幼苗的生长

逐渐升高的，并在进入生殖生长期后表达量达到最

高 [16]，但是每一个家族成员的表达模式不尽相同。

随着幼苗的生长，miR172a-1、miR172a-2 和 miR172b-1
表达逐渐升高，到生殖生长时，这些 miR172 成员

的表达继续增加；而 miR172b-2 和 miR172c 的表达

却呈现不同的模式，它们的表达量很低，而且在植

物生长过程中其表达量相对稳定，没有显著变化 [17]。

在水稻中，miR172 家族的 4 个成员 (miR172a~d)
均在水稻的幼苗期上调表达，但是也呈现了不同的

组织特异的表达模式，如在谷粒中检测不到 miR172c
的表达。同样地，在水稻中通过对 miR172 的表达
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分析发现，其在营养生长的晚期和发育的幼穗表达，

而其 AP2 家族的靶标基因 SUPERNUMBERY BRACT 
(SNB) 和 Os03g60430 在发育的穗中高表达 [18]。功能

研究发现，过量表达 miR172 延缓了小穗分生组织

向小花分生组织的转变，从而导致了小花和种子发

育的缺陷。因 miR172 的表达水平和其靶标基因的

表达水平并不呈负相关，所以，推测 miR172 在对

该过程的调控过程中很可能是通过抑制蛋白质翻

译发挥功能的 [18]。2015 年，进一步的研究结果发现，

miR172 过表达并没有影响水稻的分蘖和株高，但

是显著减少了水稻的穗分支，下调表达 miR172 则

显著促进了水稻的穗分支。进一步的研究发现，

miR172 通过 AP2 家族的靶基因 OsTOE1 和 SNB 
(SUPERNUMERARY BRACT) 参与了水稻的生殖生

长 [19]。这说明 miR172 成员除了在水稻生长发育中

共同发挥作用外，在特定组织器官发育中的作用却

不尽相同 [16,20]。由此可见，miR172 家族成员在不

同的植物中不仅参与了植物生长的经典时序转换过

程，还参与其他生物过程。

在长期的进化中，随着植物物种的进化，

miR172 家族成员也在数量和功能上发生了很大的

变化。大豆是异源四倍体，其 miR172 家族成员高

达 12 个，是植物 miR172 家族成员较多的一个。我

们实验室前期研究发现，大豆 miR172 的众多成员

也呈现出了时空和组织细胞表达特异性。有意思

的是，除了一些在大豆的生长发育时期表达的

miR172 成员外，有些成员也在大豆特有的共生固

氮过程中呈差异表达，并在结瘤过程中发挥重要作

用 [21]。其中 miR172a、miR172b 和 miR172c 在根瘤

菌侵染后快速上调，之后前两者表达量下调至初始

量，并维持到侵染后 12 h，而 miR172c 则持续上升，

并在成熟根瘤中达到最高水平 [21-23]。对 miR172c 的

功能研究证实了该成员的确在结瘤中发挥着非常重

要的作用。

植物的生长发育在持续变化的环境下呈现巨

大的可塑性。作为一个重要的 miRNA 家族，miR172
也参与了植物对环境的响应和适应。miR172 的表

达水平也受环境因素，如光周期、温度、渗透胁

迫等的影响，并在植物对逆境响应和可塑性发育

中起着不可忽略的作用 [17,24-25]。因此，明确 miR172
家族成员在植物生长发育过程中的组织细胞特

异性表达模式以及对逆境的响应模式，这将有

助于我们区分以及深入解析家族不同成员的调

控功能。

1.2　miR172对靶基因的作用机制

miRNA 是通过调控其下游的靶基因来发挥作

用 [3]，miRNA 与靶基因 mRNA 之间的互补程度和

相互作用的位置共同决定着 miRNA 对靶基因的调

控方式 [26-28]。在植物中，miR172 的靶基因是 AP2/
ERF 家族基因以及 AP2-like 基因。拟南芥 miR172
就是通过靶向AP2家族基因TARGET OF EAT (TOE1、
TOE2 和 TOE3)、SCHNARCHZAPFEN (SNZ) 和 SCHLAF- 
MUTZE (SMZ) 调控植物由营养生长到生殖生长的

转变、花器官的形成以及开花时间等多个生物学过

程 [29-31]。AP2/ERF 基因是植物中一个庞大的转录因

子基因家族，因含有由 60~70 个氨基酸残基组成的

AP2/ERF 结构域而得名 [32]。根据序列相似性和

AP2/ERF 结构域的个数，AP2/ERF 转录因子家族被

分为 AP2 ( 含 2 个 AP2/ERF 结构域 )、ERF ( 含 1 个

AP2/ ERF 结构域 )、RAV ( 含 1 个 AP2/ERF 结构域

和 1个B3 结构域 )和 Soloist (含有AP2-like结构域 )
等 4 个亚家族 [32-34]。

miR172 与其靶基因的互补区域通常在靠近这

些 AP2/ERF 家族基因 3'UTR 的 CDS 区，而且两者

的序列互补近乎完全匹配 ；但是很多的研究结果发

现，miR172 对靶基因的调控存在 mRNA 的剪切及

翻译抑制两种方式 [15,17-18,29-30,35]。当 miR172 采取

翻译抑制调控靶基因时，其与靶基因的表达模式不

是呈相反的趋势，而常常表现出协同的表达模式，

如在水稻中，miR172 与其靶基因 OS03g60430 和

OS05g03040 在胚胎和胚乳中的表达量均很低，尽

管两者在两叶期、四叶期、十叶期和旗叶中的表达

模式呈现相反的趋势，而在大多数组织中却表现的

是协同表达的模式 [18]。水稻中的这个结果说明，

miR172 在同一物种中的不同发育阶段、不同组织

中也可能对靶基因存在两种方式。尽管目前大多研

究结果显示 miR172 是在翻译水平调控靶基因，但

是也陆续有实验证据表明，miR172 也可通过剪切

靶基因的 mRNA 来负向调控其靶基因。在玉米中，

miR172 通过降解 GL15 的 mRNA 调控玉米营养

生长向生殖生长的时态转换 [36] ；在马铃薯中，

miR172 可以降解靶基因 RAP1 的 mRNA 调控块茎

的形成 [37] ；在大豆中，miR172c 通过剪切其靶基

因 GmNNC1 (soybean nodule number control 1) 的

mRNA 来调控结瘤过程 [22]。这些研究结果证明，

在植物中，miR172 对靶基因调控存在两种作用方

式，具体方式有可能是具有发育时期或者组织细胞

特异性。
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2　miR172在植物生长发育及逆境响应过程中

的功能

2.1　miR172调控植物自幼年生长向成年生长的时

序转换

开花植物一生要经历幼年、成年和生殖生长 3
个重要生长阶段。每个生长阶段都有各自特征，因

此，从幼年到成年及从成年到生殖生长的时序转换

也有形态学上的标记可以区分，如叶形、叶片大小

及表皮细胞形态可区分幼年和成年，生殖能力和

花器官的发育则分别标志着成年和生殖生长阶段

的起始 [38]。植物的时序转换的表征归结到底是由

遗传来调控的，到目前为止 miR156 被认为是一个

植物年龄的分子标记。在拟南芥中，随着植物的发

育，miR156 表达逐渐下降，其靶基因 SQUAMOSA 
PROMOTER BINDING PROTEIN-LIKE (SPL) 的表达

逐渐上调，从而促进植物由幼年生长到成年生长的

转换。有意思的是，SPL 家族基因编码的转录因子

SPL9/SPL10 可以直接结合在 miR172b 的启动子上

激活其表达，从而促进植物由幼年期向成年期的转

换 [11]。在此过程中，miR172 的靶基因 TOE1 和

TOE2 表达量也随着植物发育进程的推进逐渐降

低 [17,29]。由此可见，miR172 在调控植物由幼年向

成年转换过程中也发挥着非常重要的作用。同样地，

miR172 也可视为植物年龄的分子标记。在玉米中，

miR156 也通过调控 miR172 及其靶基因 GLOSSY15 
(GL15) 控制玉米从幼年到成年的转换 [36,39]。由此可

见，miR156-SPL/miR172-AP2 介导的从幼年到成年

的转换机制可能在高等植物中广泛存在。随后的研

究发现，miR156 表达下降所引起的生长时期的转换

过程是由叶片产生的一个未知信号所引发的 [40]。

2.2　miR172参与调控植物的开花时间

miR172 同时也调控植物由营养生长向生殖生

长的转换过程。开花是象征植物由营养生长向生殖

生长转化的重要事件。植物在适宜的条件下，完成

开花结实以繁衍后代，因此，为了应答和适应复杂

多变的生长环境，植物在长期的进化过程中形成了

复杂且精细的分子调控机制，整合内源发育和环境

信号对开花时间进行严格的控制 [41]。

近些年来，已有为数不多的几个 miRNA 家族

已经被证实通过抑制或者促进营养生长到生殖生长

的转换来调控植物的开花时间。这些家族，包括

miR159、miR319、miR390、 miR399 、miR156 和

miR172 家族 [3,42-46]。其中，miR172 是调控植物开

花的一类重要因子。过表达 miR172 无论在长日照

还是短日照条件下都造成转基因植物极端早花表

型 [14,29]。植物早花主要是由于 miR172 过表达造成

了开花关键调控基因 FT (FLOWER LOCUS T) 的
高表达所致 [14]。miR172 对开花时间的调控也是通

过对其 AP2/ERF 家族靶基因的翻译抑制实现的，

因为早花的 miR172 过表达，植物中 TOE1、TOE2
和 AP2 的转录水平并没有变化。通过免疫杂交分析

发现，AP2 的蛋白水平显著降低 [29]，而且 miR172
的靶基因功能缺失突变体的单个突变、双突变以及

toe1 toe2 smz snz 四重突变体虽然也表现延迟的开花

表型，但是都比 miR172 过表达得晚 [29]。只有所有

AP2 靶基因均发生突变即六重突变才表现类似的极

端早花表型，说明 miR172 的这些靶基因在调控植

物开花时间的时候功能是高度冗余的 [11,46-47]。相反

地，过表达 miR172 的靶基因，如 SMZ 或者 SNZ
都造成植物晚花表型 [30,35,46]。SMZ 和 TOE1 负向调

控 FT 的表达 [14,35,47]，从而确定了这些靶基因介导

了 miR172 对植物开花时间的调控过程。miR172 及

其靶基因调控拟南芥开花的机制研究得较多，同时，

在水稻 [16,48]、牵牛 [49]、百脉根 [50]、大豆 [51] 等多个

物种中的研究均已证明了 miR172 及其靶基因在开

花时间调控上的重要作用。这些结果表明，miR172
介导的开花机制在植物中也是保守的。

miR172 介导的开花时间也不是简单的由线性

信号通路调控的，一个由 AP2 介导的负向反馈通路

控制 miR172 的转录水平 , 对植物的开花时间进行

动态而精细的调控 [29,47,45,52]。已有的结果表明，

miR172 似乎是一个分子交汇点，整合了多个开花

调控信号途径实现对植物开花的调控。miR172 不

仅受年龄依赖的信号通路 miR156 及靶基因的调控，

还通过 GI 和 FCA 分别受到光周期和温度介导的开

花途径的调控 [12,17,20,24,29,42,52]。因此，miR172 参与

开花调控的机制比我们想象的更加复杂。

光周期途径是调控植物开花的复杂调控网络中

的一个关键的组成部分 [42,53]。miR172 的表达水平

不仅与发育进程相关，还受到光周期的影响。FT
是光周期信号通路中转录因子 CO 下游的重要

靶基因，其只有在日照长度达到阈值时才表达，

这种诱导表达也是长日植物开花的必要条件 [54]。

Jung 等 [17] 研究发现，miR172 在短日照下表达水平

低于长日照下，通过调控 FT 基因介导光周期开花

途径；在拟南芥 CO 突变体 co-2 中过表达 miR172a
可以显著提前开花时间 [17]，推测过表达 miR172 可

以影响 CO-like (COLs) 蛋白的功能。2015 年，Zhang
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等 [55] 研究显示，有一些 COLs 蛋白 (COL1 和 COL5)
可以通过与 TOE1 及其相关蛋白相互作用，抑制

FT 基因的表达。这一系列结果表明，TOE 蛋白可

能是一个整合发育和环境信号通路的重要因子，尤

其是光周期开花途径，从而调控植物在合适的年龄

和时间开花。

适当的低温可以促进植物成花，而 miR172 同

样也被发现参与调控植物对温度变化的响应及其介

导的开花过程。通过高通量测序技术对低温条件下

蝴蝶兰不同组织中特异 microRNAs 表达变化的研

究，同样表明，在由营养生长到生殖生长的转变过

程中，miR156 与 miR172 发挥重要作用 [56]。Lee
等 [24] 研究发现，miR172 在 23 ℃时相对于 16 ℃表

达水平上调，过表达 miR172a 导致拟南芥对温度的

敏感性降低。而在小麦中的表达检测结果发现，低

温处理却会促进小麦中 miR172 的表达 [57]。Jung 
等 [58] 研究发现，拟南芥的 RNA 结合蛋白 FCA 能

够对温度产生应答，促进 Pre-miRNA172 的加工过

程，从而大量积累，进而形成 FCA-miRNA172 在

变动环境温度下微调开花的策略。2013 年，Zhou 
等 [59] 确定两个年龄相关的 miR156 和 miR172 调控

了碎米荠响应春化作用的时间，还证实年龄和春化

信号通路通过调控促开花 MADS-box 基因 CfSOC1
的表达，从而协同调控植物的开花过程。

2015 年，Zhai 等 [60] 发现，免疫激素茉莉酸可

以通过调控 FT 的表达延迟植物的开花。更有意思

的是，其发现 TOE1 和 TOE2 可以与部分 JAZ 蛋白

相互作用并形成一个“转录因子 - 转录抑制子”复

合体，这个复合体被证明可以直接结合 FT 的染色

质而调控其表达 [60]。在正常条件下，JAZ 蛋白可以

拮抗 TOE 对 FT 转录的抑制，从而使得 FT 的表达

稳定在一定的水平，保证了植物的正常开花。相反，

当昆虫或病原菌侵害植物时，使得植物体内的活性

茉莉酸含量迅速升高，从而诱导 JAZ 被泛素化并通

过蛋白酶体降解，这同时也导致了 TOE 蛋白的去

抑制化，促进了 TOE 对 FT 的抑制，使得 FT 的表

达水平降低，导致开花延迟 [60]。这一结果进一步丰

富了 miR172 及其靶基因在植物开花时间调控机制

中的作用，证明了其不仅可以参与调节植物在正常

条件下的开花时间，还可以参与植物在应答外界昆

虫或病原菌侵害时主动调节开花时间以保证顺利开

花结实和繁衍后代的调控过程。

2.3　miR172在花器官发育中的作用

除了众所周知的 miR172 在调控生长过程转换

中的重要作用外，它也参与了各种植物器官的发育。

早在 2004 年，Chen 等 [15] 就发现 miR172 在拟南芥

中也影响花器官的发生发育。过表达 miR172 造成

拟南芥花器官发生发育的异常，随后的研究证实

miR172 主要是可以通过在翻译水平负调控 AP2 基

因决定花器官的发育 [29]。AP2 是 ABC 模型中的 A
功能基因，主要在花发育早期和至少 3 个基因

APETALA1 (AP1)、LEAFY (LFY) 和 CAULIFLOWER 
(CAL) 共同作用，促进植物花分生组织的形成 [61-62]；

调控花器官，如萼片、花瓣等的发育 [15,63]。相关研

究结果显示，AP2 在所有 4 轮器官中都表达，AP2
基因在花器官的发育过程中调控着其他基因 [64-65]。

作为 AP2 的上游调控基因，不难想象 miR172 通过

负向调控 AP2 也参与花器官分生组织的形成、花器

官的组织身份确定 [15]。AP2 mRNA 主要积累在花

器官的外周，miR172 和 AP2 表达模式在这些部位

是重叠的 [66]。即使 miR172 和 AP2 的表达重叠是非

常短暂的，但两者调控花分生细胞的时序进程，在

花器官发育中起着决定性的作用 [67]。

除了在拟南芥花器官中的作用外，miR172 及

其靶基因似乎在其他植物花器官的发生发育中也有

类似的功能。如在烟草中过表达拟南芥的 miR172
或者 AP2 造成烟草花结构的异常 [68]，说明了

miR172/AP2 调控花器官发育的重要保守作用。的

确如此，不管双子叶还是单子叶植物，不管花的

形态如何，miR172/AP2 都在花的发育中不可或缺。

在水稻中，过表达 miR172b 延迟水稻花发育过程

中由小穗分生组织向花分生组织的过渡，导致花

和种子发育的缺陷及育性和产量的降低 [18]。在大

麦中，miR172 和其 AP2 同源基因 Cleistogamy1 
(Cly1) 与浆片的发育直接相关。如在 Cly1 上 miR172
的作用位点发生了单碱基同义代换，将造成大麦

浆片发育异常，导致闭颖受精。因此，推测 miR172
通过下调 Cly1 的表达而促进大麦浆片的发育，从

而导致大麦出现开颖受精 [69]。即使在园艺植物墨

兰中，也发现 miR172 可能通过其靶基因 CeAP2-
like 转录因子调控墨兰花的结构 [70]。猕猴桃如果

缺失 miR172 的话，也造成无限花序发育异常 [71]。

因此，miR172/AP2 分子模块对保证植物花器官的

正常发育和繁衍是至关重要的。深入研究该模块

介导的花发育的分子机制和调控网络不仅可使我

们深入了解花发育背后的重要科学问题，也将对

遗传改良作物的产量和重要经济性状有重要借鉴

作用。
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2.4　miR172参与调控马铃薯块茎的形成

在已有的报道中，针对 miR172 在植物生长发

育过程中的作用多集中在对植物地上部分的研究，

而针对其在植物地下器官生长发育中的功能的报道

很少。有意思的是，Martin 等 [37] 发现，在可以诱

导马铃薯块茎形成的短日照条件下，miR172 在茎

中和膨胀的匍匐茎中表达量比长日照下显著提高，

预示着 miR172 可能在马铃薯块茎形成过程中发挥

作用。过表达 miR172 能够显著促进马铃薯块茎的

形成，而且转基因马铃薯的块茎在短日照下形成的

时间要比在长日照下形成的早，说明 miR172 正向

调控马铃薯块茎的形成，而这种 miR172 介导的对

马铃薯块茎形成的促进作用是依赖于光周期的，而

过表达 miR172 降低了马铃薯在块茎形成过程中对

光周期的敏感性 [37]。

值得一提的是，Martin 等 [37] 发现 miR172 主

要在马铃薯茎的维管束中大量表达，并进一步通过

嫁接实验证明，在马铃薯中， miR172 是可以长距离

运输的。这一 miR172 可以长距离运输的现象在烟

草中同样得到证实 [72]。此外，他们也证明了 miR172
主要是通过负向调控其靶基因 RAP1 (RELATED TO 
APETALA2 1) 实现对马铃薯块茎发育过程的调

控 [37]。由于在马铃薯中过表达 miR172 没有影响到

花器官的发育，只是影响到开花时间和块茎的形成，

推测 miR172 在马铃薯中的功能可能与其在其他植

物中的功能有所不同 [37]。2014 年，Lakhotia 等 [73]

高通量测序结果也证实，在马铃薯块茎形成过程中

miR172 的表达变化最为明显，进一步支持 miR172
在马铃薯块茎形成中的重要作用；但是，该研究结

果显示不同的 miR172 家族成员在马铃薯块茎形成

的各个时期的表达有差异，如 miR172-5 在马铃薯

块茎形成的极早期即在弯曲的匍匐茎尖 (PT1) 和膨

大的匍匐茎 (PT2) 中一直有适量的表达，当到达块

茎发生时期 (PT3) 时，表达量出现轻微下降。与之

不同，miR172-1 在块茎形成过程中一直保持了较高

水平的表达，在块茎形成的 PT1 和 PT2 阶段表达水

平有显著升高，并在 PT2 阶段表达水平达到最高 [73]。

这些结果说明不同的 miR172 家族成员在马铃薯块

茎形成过程中可能具有发育时期的特异性，连续的

或者协同地调控着马铃薯块茎形成的各个过程。

2.5　miR172在豆科植物结瘤中的功能

根系结瘤及其共生固氮过程是豆科植物所特有

的性状，主要分为植物细胞和根瘤菌识别和侵染、

根瘤的发生和发育及成熟根瘤的固氮。在过去的几

十年中，已经发现了 Nod Factor Receptors 以及一

些结瘤相关的调控基因如 NIN (Nodule Inception)、
CCaMK (Calcium/Camodulin-dependent Protein 
Kinase) 和 NSP1/2 (Nodulation Signaling Pathway 1/2)
等 [74-75]。由于结瘤和固氮过程涉及植物 - 根瘤菌两

种生物的相互作用，所以调控这一生物学过程的机

制更为复杂。到目前为止，我们对调控豆科植物结

瘤的详尽分子机制的了解只是冰山一角。miRNA
在豆科植物结瘤中的作用很早就受到了关注，并先

后在豆科植物蒺藜苜蓿、百脉根和大豆等植物中得

到了验证 [22, 76-80]。其中，苜蓿中的 miR166 与 miR169
首先被证实参与了根瘤发育的调控 [76-77] ；随后，

miR171、miR397 和 miR156 也被证明在百脉根根

瘤发育过程中发挥着重要作用 [78-79] ；在大豆中，异

位过表达 miR482、miR1512、miR1515、miR156 及

miR167 也显著改变大豆根瘤数量 [80-81]。这些结果

充分证明了 miRNA 在豆科植物结瘤和共生固氮过

程中发挥着至关重要的作用。

对 miR172 在大豆根系结瘤中的作用的关注源

于对根瘤菌侵染 3 h 大豆根的全基因组 miRNA 的

测序和成熟根瘤的 miRNA 分离和鉴定。有意思的

是，miR172 受根瘤菌侵染的高度诱导 [23]，本实验

室在 2009 年也通过克隆测序的方法在成熟根瘤中

检测到 miR172c 有较高水平的表达 [21]。这些结果

暗示，miR172 在大豆结瘤的早期侵染和后期的固

氮过程中都发挥着重要的调控作用。2013 年，Yan
等 [82] 发现过表达 miR172 或预测的靶基因可以相应

地增加或减少结瘤的数目和固氮酶的活性，从而证

明了 miR172 在大豆根系结瘤及共生固氮过程中的

重要生物学功能。随后本实验室通过对 miR172 家

族成员系统分析发现，miR172 家族成员在根瘤发

育中呈差异性表达，其中 miR172c 受根瘤菌以及结

瘤因子的诱导最为显著，而且随着根瘤发育表达持

续增高，在成熟根瘤升至最高。遗传学实验证明了

miR172c 正向调控大豆结瘤的早期侵染、根瘤原基

发生发育和最终的结瘤数目。此外，Wang 等 [22] 发

现，miR172c 主要是通过剪切其关键的靶基因

GmNNC1 发挥作用。GmNNC1 编码一个 AP2 家族

的转录抑制子，直接结合在一个重要的早期结瘤因

子基因 ENOD40 的启动子上，调控其转录活性，

实现对结瘤数目的调控。有意思的是，实验结果

证明，miR172c 不仅是结瘤因子 (NF) 信号通路

中的关键调控组分，其表达还受到一个结瘤自调控

(autoregulation of nodulation, AON) 信号通路的抑
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制 [22]。这些结果暗示，miR172c 有可能是整合 NF
和 AON 信号通路的关键节点。2015 年，在菜豆以

及百脉根中的研究结果进一步表明，miR172c 是调

控豆科植物结瘤多个过程的关键基因 [83-84]。所以，

miR172 及其靶基因调控的豆科植物结瘤和共生固

氮过程很可能是一个保守的机制。进一步研究

miR172 及其靶基因介导的结瘤过程的分子机制和

调控网络将有助于全面了解豆科植物结瘤和固氮过

程调控的遗传机理。

2.6　miR172参与调控植物对逆境的响应

植物一直生长在不断变化的环境中。由于它们

不能像动物一样在遇到逆境时用逃离的办法躲避伤

害，因此，植物也演化出了植物特有的、复杂且精

细的分子调控机制来应对各种环境胁迫。大量的基

于全基因组的分析结果表明，miRNA 在植物应对

多种非生物和生物胁迫的过程中发挥着非常重要的

作用。作为一个非常保守的 miRNA 家族，miR172
的表达也受多种胁迫，如低温、盐碱和干旱等的诱

导，参与了植物 ( 小麦、大豆、番茄、马铃薯等 )
对各种环境胁迫的响应 [85-88]。当然，不同植物中

miR172 家族成员在介导植物对不同逆境响应的过

程中也不尽相同 [57,89-91]，如在胡萝卜中，miR172a
对盐胁迫的响应最为显著 [89] ；在大豆中，miR172c
参与植物对渗透胁迫的响应；在拟南芥中，过表达

大豆 miR172c 能够显著增强拟南芥对水分缺失以及

盐胁迫的应答 [92]。在拟南芥中，miR172b 主要通过

调控其靶基因 SNZ，以 ABA 信号通路依赖的方式

介导着植物对渗透胁迫的响应 [93] ；miR172e 则是唯

一受干旱诱导的 miR172 家族成员，过表达 miR172e
的植物抗旱性显著增强；另外，干旱对 miR172e 的

诱导是依赖于 GI (GIGANTEA)，并有可能通过抑

制下游基因 WRKY44 的表达以及靶基因 TOE1 与

WRKY44 的互作调控拟南芥对干旱的响应 [94]。

这些研究结果说明，miR172 在植物响应环境

胁迫的过程中的作用相对是比较保守的，但整体来

看，目前对 miRNA 参与植物逆境的研究基本停留

在全基因组表达谱的分析层面。对 miR172 介导植

物对逆境响应机制的研究还非常初步，miR172 在

逆境条件的调控机制及其在不同植物中调控植物对

不同逆境的响应的分子机制基本上还不清楚。

3　展望

近年来，随着第二代测序技术应用，有关植物

miRNA 表达谱分析快速增加，而 miR172 家族成员

也出现在几乎所有已检测的生物过程中，也使我们

对 miR172 的重要性的认识不断提高。虽然我们对

miR172 和靶基因在时序转换、器官发育和逆境响

应过程中调控作用有了一定的认识，但是到目前为

止，这些研究还仅限于笼统地界定 miR172 和靶基

因在某个生物学过程中的作用，对 miR172 如何在

发育以及组织细胞水平特异地调控某个生物学过程

及该过程的分子调控网络是怎样的仍然还是一个

谜，有很多的科学问题亟需我们来回答。比如，

miR172 在植物共有的过程，如开花和耐逆等中的

功能，仍需继续鉴定 miR172 上游的调控因子以及

miR172/ 靶基因下游因子，从而阐明 miR172 如何

整合发育及逆境信号从而调控这些生物过程的分子

机制；结合表达分析数据，还需要进一步明确，

miR172 家族成员在调控这些过程中的作用模式。

miR172 在豆科植物结瘤和马铃薯块茎形成中的作

用说明，其在植物种类特有的生物过程中也发挥着

非常重要的调控作用。除了需要继续解析 miR172
及其靶基因参与豆科结瘤和马铃薯块茎形成的分子

网络外，还需要探究 miR172 都参加了哪些植物特

有的重要生物学过程或性状的形成，介导这些过程

的分子机制是怎样的。此外，通过生物信息学的分

析结果可以发现，不同物种间的 miR172 家族成员

的核心序列虽然非常保守，但是核心序列外的核酸

结构可能决定靶基因的特异性以及和靶基因的作用

方式。决定这些 miR172 结构差异的机制和靶基因

特异性的分子机制目前尚不清楚。另外，在不同物

种中 miR172 家族成员数目差异很大。基因组结构

和 miR172 家族成员及其结构和功能间的关系也是

一个需要回答的问题。

目前，各种现代先进的生物学技术发展日新月

异，我们可以借助组织细胞特异或者单细胞的各种

组学和其他研究手段，构建 miR172- 靶基因介导重

要生物学过程的模型或者分子调控网络，并结合功

能基因组学研究结果，系统深入地解析 miR172 及

其靶基因参与的植物发育和逆境响应调控机理。这

些研究结果将不仅可使我们借助 miR172 的功能研

究更加深入地理解很多重要的基础生物学问题，也

将为我们未来分子设计改良作物的重要或者特殊的

农艺或者经济性状提供理论依据。
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