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摘　要：植物 phasiRNA (phased, secondary, small interfering RNA) 是一类内源性的、起调控作用的非编码小

RNA (sRNA)，它在植物的生长、发育、生殖以及抗病中发挥着重要作用。PhasiRNA 初级转录本由 Pol II 
(RNA polymerase II) 转录，随后 miRNA (microRNA) 引导 AGO 蛋白对 phasiRNA 初级转录本上的靶位点进

行剪切，剪切后的 phasiRNA 前体片段 ( 剪切位点的上游或下游片段 ) 继而被 RDR6 (RNA-dependent RNA 
polymerases 6) 复制成双链 RNA，双链 RNA 被 DCL4 切割成一系列首尾相接，具有一定相位的 21-nt 或 24-nt
的小 RNA，即 phasiRNA。成熟的 phasiRNA 与 AGO 蛋白组装成沉默复合体，作用于靶基因，发挥转录后

调控的功能。该文对植物 phasiRNA 的生物合成通路、生物学功能及其进化进行综述。
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Recent studies on phasiRNAs in plants
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Abstract: Plant phasiRNAs (phased, secondary, small interfering RNAs) play important roles in plant growth, 
development, reproduction as well as resistance to virus. The primary phasiRNAs (pri-phasiRNAs) are transcripted 
by Pol II (DNA dependant RNA polymerase II). Then, pri-phasiRNAs are cleaved by AGO protein, which is guided 
by miRNA, to form the precursor phasiRNAs (pre-phasiRNAs). One portion of single-strand RNA (upstream or 
downstream of the miRNA cleavage site) will be converted by RDR6 (RNA-dependent RNA polymerases 6) into 
double-strand RNA, which is then cut by DCL4 into 21-nt or 24-nt phased mature phasiRNAs. Mature phasiRNA 
assembles with AGO protein into silencing complex to influence target gene expression at the posttranscriptional 
level. This paper will review the biosynthesis pathway, biological function and evolution of phasiRNA in plants.
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非编码 RNA 是指转录组中不翻译蛋白质的

RNA，由持家非编码 RNA 和调控非编码 RNA
组成 [1]。调控非编码 RNA 中的短链非编码 RNA 
(small non-coding RNA) 是最近研究的热点，它包括

微小RNA (microRNA, miRNA)和小干扰RNA (small 
interfering RNA, siRNA)。

相位 siRNA (phased siRNA or phasiRNA) 是一

类由 miRNA 介导生成的首尾相连，具有相位排列

结构特征的植物内源 siRNA[2]。根据其作用方式的

不同，phasiRNA 可分为顺式作用小干扰 RNA (cis 
acting siRNA, ca-siRNA)和反式作用小干扰RNA (trans 

acting siRNA, ta-siRNA)[3-5]。Ca-siRNA 作用于它的

来源基因以及来源基因的同家族基因 ；而 ta-siRNA
则是像 miRNA 一样通过碱基互补配对靶向并剪切

其他基因的 mRNA，如外源性 RNA 序列——病

毒 [6-7]。据目前研究表明，ta-siRNA 也具有顺式剪

切的功能 [4,8]。植物中主要的 4 个 ta-siRNA 基因家

族为 TAS1、TAS2、TAS3 和 TAS4，而部分植物中还
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间隔区 [20]，而大豆中有 208 个 PHAS 位点与 NBS-
LRR (nucleotide-binding site, leucine-rich repeat) 基因

重合 [3]。部分初级转录本拥有多个短的阅读框，虽

然它们对于 phasiRNA 的生成不是绝对必需的，且

还未证实初级转录本的阅读框可以编码有功能的蛋

白，但是它们的存在对于维持初级转录本的稳定及

成熟 phasiRNA 的水平具有一定意义 [21]。初级转录

本的阅读框还可以通过微调实现对 phasiRNA 靶基

因表达量的精确调控 [19]。

1.2　植物中phasiRNA前体的加工

粗面内质网膜上的多聚核糖体 (membrane-bound 
polysomes, MBPs) 在细胞中主要功能是合成向外分

泌的蛋白质或酶，也是加工 phasiRNA 前体的部位。

PhasiRNA 初级转录本可能被 THO/TREX (transcrip-
tion/export) 复合体从细胞核运转到细胞质 [19,22-24]，再

与粗面内质网膜上的核糖体结合并暴露出产生 pha-
siRNA 前体的部分 [25]， miRNA 则通过碱基互补配对

与 phasiRNA 初级转录本上的特定位点结合，并介

导 AGO 蛋白对其进行剪切生成 phasiRNA 前体

(pre-phasiRNA)[26]。PhasiRNA 初级转录本与核糖体

的结合在一定程度上可以阻止其被降解 [21]。

PhasiRNA 的合成需要 miRNA 的参与，且只

有部分特定长度的 miRNA ( 表 1、表 2、表 3) 能够

触发 phasiRNA 的产生，如 22-nt 的 miR173 能够触

发 TAS1 产生 ta-siRNA[5,11,27-28]。此外，miRNA 两端

的核酸序列也会影响 phasiRNA 的合成，miRNA 3'
端第 20 位核苷酸影响它与 phasiRNA 初级转录本的

结合 [29], miRNA 5' 端则影响它与相应 AGO 蛋白的

结合 [30]。

21-nt phasiRNA 前体的产生有两种模式，分别

为 “one-hit” 和 “two-hit”。“one-hit” 模式是指 pha-
siRNA 初级转录本上只有一个 miRNAs 结合位点，

22-nt 的 5'U miRNA 介导 AGO1 剪切 phasiRNA 初

级转录本并释放 3' 端片段进行下一步加工 [5,12] ；

“two-hit” 模式则是 phasiRNA 初级转录本上有两个

miRNA 结合位点，并被相同或不同的 21-nt 或
22-nt 的 miRNA/AGO 复合体识别与结合，因为 2
个 miRNA与phasiRNA初级转录本的匹配度不同 [2]，

所以，只有完全匹配的 3' 端结合位点被剪切，而与

5' 端位点结合的 miRNA 上有一个碱基凸起，因此，

该位点不会被剪切 [12-31]。拟南芥中的 TAS1、TAS2
和 TAS4 基因以 “one-hit” 模式产生 phasiRNA ；而

TAS3 初级转录本则由 2 个 21-nt 的 miR390 识别并

结合，以典型的 “two-hit” 模式产生 ta-siRNA，且 5'

存在一些其他的 ta-siRNA 基因家族，如番茄中的

TAS5、藓类中的 TAS6 以及只存在于葡萄中的 vvi-
TAS7、vviTAS8、vviTAS9 和 vviTAS10[8]。物种及 TAS
基因来源决定参与 ta-siRNA 合成通路的 miRNA/
AGO 复合体，如双子叶植物的 miR173/AGO1-TAS1a/
b/c/TAS2 通路、陆生植物的 miR390/AGO7-TAS3a/b/c
通路、拟南芥等双子叶植物的 miR828/AGO1-TAS4
通路、番茄 miR482/AGO1-TAS5 通路以及藓类的

miR156/miR529/AGO1-TAS6 通路等 [2,9-13]。

PhasiRNA 同其他内源性 siRNA 一样，对于植

物的生长发育具有调控作用， 但其发挥功能的模式

和其他内源性 siRNA 如 24-nt siRNA 不同。24-nt 
siRNA 主要通过 RdDM (RNA-directed DNA methyl-
ation) 途径，以 TGS (transcriptional gene silencing)
的方式调控转座子和中心体周围重复序列的表达，

对植物的生长发育进行表观遗传模式的调控。而长

度为 21 nt 的 phasiRNA 则是与 AGO 蛋白结合形成

RISC (RNA-induced silencing complex) 复合体，以

复合体的形式对靶标 mRNA 进行剪切，通过 PTGS 
(post-transcriptional gene silencing) 的方式调控基因

的表达，影响植物的生长发育 [14]。此外， phasiRNA
在顺式 DNA 的甲基化中也具有一定的作用 [15]。

动物中有一类 phasiRNA 由内切核酸酶 Zucchini 
(Zuc) 切割产生，能够抑制生殖细胞中转座子的表

达 [16-17]，而植物中的 phasiRNA 也大多聚集在生殖

组织中，并在生殖期间靶定并沉默转座元件 [3,15]。

除了调控植物的生殖发育，phasiRNA 还会响应生

物或非生物胁迫。同时，随着物种的进化，phasiRNA
通过调整其合成通路以及它的靶基因来调节植物的

生长发育以适应不同生长环境。

1　植物phasiRNA的生物合成途径 

PhasiRNA 是一类特殊的 siRNA，它既可以顺

式调控其来源基因，又能够反式作用于其他基因，

由 miRNA 介导 AGO 蛋白剪切产生，且生成的

siRNA 具有一定的相位，而它的合成途径有别于其

他的 siRNA [7,18]。

1.1　植物中phasiRNA的转录

PhasiRNA 由 Pol II 从 PHAS 位点转录出初级

转录本 (primary PHAS transcript, pri-PHAS)，初级转

录本拥有 5' 帽子 (5'cap) 和 3' 尾巴 (3'poly(A))( 图
1[19])。PHAS 位点所在的区域可能是基因区，也可

能是基因间隔区。研究发现，番茄 91 个潜在的

PHAS 位点中有 51 个位于基因区，剩余的位于基因
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端 miR390/AGO7 的存在直接影响 ta-siRNA 的合 
成 [31-32]。此外，“two-hit” 模式也可以由 2 个 22-nt
的 5'U miRNA 介导，如苜蓿属中，由 2 个 miR1509
同时结合 Medtr7g012810 基因的初级转录本介导

AGO1 对其剪切 [4,33]，产生 phasiRNA 前体。此外，

de Felippes 等 [34] 研究表明，只有一个 miR390 的情

况下，TAS3 同样可以产生 tasiRNA，而 “two-hit”
模式则可能是为提高 ta-siRNA 产生过程的保真度

和下游基因调节的准确性。

PhasiRNA 前体继而在 SGS3 (suppressor of gene 

silencing 3)和 SDE5 (silencing defective 5)协助下 [19,22]，

被 RDR6 (RNA-dependent RNA polymerases 6) 复制成

双链 RNA。然后，与 DRB4 (dsRNA-binding protein 4)
结合的双链 RNA 被 DCL4 (Dcer like 4) 切割成首尾

相连的短片段 RNA，即 phsiRNA[12,35-36]，在 DCL4
缺失的情况下，DCL2 和 DCL3 将替补 DCL4 完成

切割工作 [9,37]。短片段 RNA 的 3' 端再被甲基转移酶

HEN1 (HUA ENCHANCER1) 甲基化以降低其降解

速率 [22]。最后，AGO 蛋白与 phasiRNA 中的一条链

结合，形成沉默复合体，作用于它的来源基因以及

PhasiRNA由Pol II酶从PHAS位点转录出初级转录本；初级转录本与核糖体结合并被miRNA介导的AGO蛋白切割生成

phasiRNA前体(THO/TREX 在此期间将phasiRNA初级转录本从细胞核运转到细胞质中)；在SGS3和SDE5的协助下，RDR6将
单链RNA复制成双链RNA；双链RNA被DCL4和DRB4复合体切割成首尾相连的、相位小片段RNA；小片段RNA再被HEN1甲
基化；小片段RNA中的一条链与AGO蛋白结合沉默casiRNAs或ta-siRNAs。

图1  phasiRNAs的合成通路
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来源基因的同家族基因或切割其他基因的 mRNA。

1.3　植物中phasiRNA的动态平衡

成熟的 phasiRNA 与 AGO 蛋白结合组成沉默

复合体 (RISC)，调控植物的生长发育。为了维持细

胞的稳态，phasiRNA 的降解必须维持在一定的水

平，而不同 phasiRNA 的降解速度是不同的，如葡

表1  PhasiRNA在植物中高度保守

	长度(nt) miRNA	 PHAS位点 物种

	 21	 miR164	 NAC	 拟南芥、苹果、毛果杨

	 21	 miR167	 ARF	 拟南芥、苹果、豆科

	 21	 miR168	 AGO1	 拟南芥、苹果、水稻

	 21	 miR319	 TCP	 拟南芥、苹果、豆科

	 21	 miR390	 TAS3	 拟南芥、苹果、豆科、云杉

	 21	 miR393	 AFB/TIR1	 拟南芥、豆科、云杉、水稻

	 21	 miR828	 MYB/TAS4	 拟南芥、苹果、豆科、云杉、水稻、棉花

	 22	 miR482/miR2118	 NB-LRR	 豆科、云杉、裸子植物、茄属、西红柿

表2  同种miRNA能够靶向不同PHAS位点的初级转录本

 物种 长度(nt) miRNA	 PHAS 位点

 拟南芥 22	 miR173	 TAS1、TAS2
 拟南芥 21	 miR390	 TAS3、TAS4
 拟南芥 22	 miR393	 AFB、siAAR、TIR1/F-box、bHLH
 拟南芥 21	 miR395	 ATPS、AST
 拟南芥 21	 miR398	 CSD、CytC oxidase
 豆科 21	 miR172	 RAP2、DNA binding / transcription factor AP2 (APETALA2)、
    Transducin family protein/WD-40 repeat family protein
 豆科 21	 miR393	 ATCSLE1、cellulose synthase/transferase、
    transferring glycosyl groups、AFB2、TIR1
 豆科 21	 miR403	 AGO2 (Argonaute 2)、nucleic acid binding
 豆科 22	 miR2118	 NB-LRRs、SGS3
 云杉 22	 miR951	 NB-LRR、noncoding
 云杉 22	 miR482/miR2118	 NB-LRR、noncoding
 苹果 21	 miR159	 Transcription factor GAMYB、MYB
 苹果 21	 miR319	 Transcription factor TCP4、GDP-mannose 3,5-epimerase
 苹果 22	 miR858	 MYB、Mate efflux family protein、Lipase family protein、
    Targets for apple-specific miRNAs

表3  同种PHAS位点的初级转录本可能由不同的miRNA触发

	长度(nt) miRNA	 PHAS 位点 物种

	 21	 miR529	 TAS6	 小立碗藓

	 20	 miR156	 	
	 21	 miR160	 ARF	 拟南芥

	 21	 miR167	 	
	 22	 miR11425	 Leucine-rich repeat protein kinase family	 云杉

	 22	 miR11540		
	 22	 miR11551		
	 21	 miR159	 MYB	 拟南芥、苹果

	 22	 miR828	 	 棉花、苹果、云杉

	 22	 miR858	 	 棉花、苹果

	 21	 miR161/miR400	 PPR	 拟南芥

	 21	 TAS2	 	
	 21	 miR390	 TAS4	 拟南芥

	 22	 miR828	 	 拟南芥、苹果、水稻
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萄树 vviTAS7 位点产生的 tasi-RP1a、tasi-RP1b、tasi- 
RP1c 和 tasi-RP1d 中，21-nt 的 ta-siRNA 降解速度

最慢 [8]，而毛果杨中相同转录本上同时生成的各种

phasiRNA 的降解速率相差几千倍 [38]。此外，pha-
siRNA 初级转录本上 miRNA 结合位点附近的基因

也会影响 phasiRNA 初级转录本的降解 [39-40]。

2　植物中phasiRNA的功能

PhasiRNA 在物种进化、植物生长发育、 响应生

物和非生物胁迫中都扮演着重要的角色 [8,20]。同时，

植物中的 phasiRNA 在功能上具有物种特异性，如

双子叶植物中的 phasiRNA 多参与疾病抵抗，而单

子叶植物中的 phasiRNA 则多与生殖生长相关 [40-41]。

2.1　调控植物生长发育

PhasiRNA 对于植物的生长发育具有一定的影

响。它不仅能够调控植物细胞的分裂和分化，且在

不同时期、不同组织中的表达具有一定的差异 
性 [42-43]，多参与植物的生殖调控。在花发育过程中，

无论是 21-nt 还是 24-nt 的 phasiRNA 均在花序中

大量表达 [44-45]。单子叶植物和裸子植物雌雄花序中

的 phasiRNA 多由 miR2118 介导产生 [42,46-47]。玉米

和非洲水稻中，花药减数分裂前期，由 miR2118 触

发产生的 21-nt phasiRNA 在花粉囊中累积；而减数

分裂期，miR2275 触发产生的 24-nt phasiRNA 则聚

集于绒毡层和性母细胞中，且该现象会维持到花粉

性细胞成熟和单倍体配体分化成花粉 [16,48]。而拟南

芥胚珠中，TEX1 通过 TAS3-ARF3 通路调控大孢子

母细胞的形成，间接影响配子的形成 [49]。长日照条

件下，PSMS 系水稻中控制光敏雄性核不育基因

PMS1 (photopheriod-sensetive genic male sterility 1)
的初级转录本能被 miR2118 介导切割成 21-nt 的
phasiRNA，phasiRNA 的累积最终会导致水稻的雄

性不育 [40]，这对于研究两系不育系的培养很重要。

另外，水稻花粉母细胞 (pollen mother cells, PMCs)
从减数分裂前期过渡到减数分裂期期间，超过 700
个长链基因间非编码RNA (large intergenic, non-coding 
RNA, lincRNA)被由miR2118介导的MEL1 (MEIOSIS 
ARRESTED AT LEPTOTENE1) 蛋白剪切，由此生

成的 21-nt phasiRNA 在大范围减数分裂染色体重组

(large-scale meiotic chromosome reprogramming, LMR)
过程中，促进同源重组和染色体联会，以表观修饰

的方式使减数分裂正常进行 [15-16,43,50-51]。

除了调控植物的生殖发育，phasiRNA 对于植

物其他组织的正常发育也有一定的作用。如在蒺藜

苜蓿 (Medicago truncatula) 叶缘形成过程中，miR390- 
TAS3-ARF3/ARF4a/ARF4b 通路和植物激素的分布共

同影响叶缘的锯齿形态，并间接影响叶片的极性 [52]。

此外，phasiRNA 可以以移动信号的方式在植物细

胞间传递信号，调节植物的生长 [48,53-54]，如在拟南

芥叶原基的近轴位置，由 TAS3a 位点生成的 21-nt 
tasiR-ARF 通过细胞间运输从近轴面运动到远轴面，

并形成一个梯度分布，从而影响背腹面叶片的极

性 [53,55-57]。除了影响叶片的形态和极性， miR390-
TAS3-ARF 通路还能调控植物侧根的生长和发育时

间或模式，在大豆中甚至会影响其结节的形成和根

瘤菌的感染 [47,58-60]。

此外，phasiRNA 在植物中还参与其他的代谢

调控，如小麦中的 miR9678-WSGAR-phasiRNA 通

路调控种子的萌发 [61] ；陆地棉 (Gossypium hirsu-
tum) 棉纤维的发育受 GhMYB2D 基因位点产生的

ta-siRNA 的调控 [39]；大亚基核糖体 RNA 位点 (large 
subunit rRNA, LSU-rRNA) 产生的 phasiRNA 通路与

一些核糖体 RNA(rRNA) 的生成相关 [37]。PhasiRNA
与 miRNA、内源诱捕靶标 (endogenous target mimic, 
eTM) 共同调节大豆中的脂类合成过程 [62]。草莓中

的 miRFBX7-FBX-phasiRNA 通路在花托中发挥作

用并影响其果实的独特性 [63]。

2.2　参与胁迫抵制

2.2.1　非生物胁迫

PhasiRNA 参与植物对非生物胁迫的响应，如在

水分缺乏的情况下，大豆中的 miR1514a 介导剪切 
NAC 转录因子的转录本产生 phasiRNA，以响应干旱

胁迫 [52,64-65]，而毛果杨中也发现 47 个 phasiRNA 
参与植物抵抗干旱胁迫的调控，如 miR6445-PHA18
通路产生的 phasiRNA 调控毛果杨的干旱耐受性。

除了响应干旱胁迫，毛果杨中的 miR393-PHA1/2 通

路产生的 phasiRNA 能够负调控 PHA1 和 PHA2 基

因以应对盐胁迫 [38]。TAS1-HTT1 (HEAT-INDUCED 
TAS1 TARGET1)/HTT2 调控植物的耐热性 [66]，而在

缺磷、糖、脱落酸 (ABA) 等诱导下，miR828-TAS4-
siR81(-) 正调控 MYB 转录因子，如 PAP1、PAP2 和

MYB113 以促进植物中花青素的合成 [38,67-69]，累积的

花青素可以清除植物细胞在胁迫下产生的自由基 [70]。

2.2.2　生物胁迫

除了应对非生物胁迫，phasiRNA 也参与植物

对生物胁迫的响应。植物中抵御病毒入侵的基因主

要是R基因(resistance gene)，它包括NB-LRR (nucleotide 
binding leucine-rich repeat) 基因、RLK (receptor like 
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kinases) 基因、RLP (receptor like protein) 基因等 [71]。

R 基因中存在多个 PHAS 位点，且产生的 phasiRNA
也多数靶向 R 基因，以应对病菌的入侵 [20]，如在苜

蓿属中发现的能够产生 phasiRNA 的 114 个位点中

绝大多数都与 NB-LRR 编码基因相关 [4]。据相关文献

报道，抵御病菌入侵的 miR482/miR2118-NB-LRR 通

路普遍存在于单子叶、双子叶和裸子植物中 [20,47,72-73]，

如大豆和苜蓿中，miR2118 触发 TIR-NBS-LRR (Toll/
interleukin 1 receptor nucleotide binding site-leucine-
rich repeat) 基因位点产生 phasiRNA 以抵御病原体

入侵，而在拟南芥和水稻的 TIR-NBS-LRR 基因上也

发现类似的靶位点 [56,74]。另外，植物的 TIR-NB-
LRR 基因在不同组织中产生不同的 phasiRNA，以

抵御不同的病原体入侵 [74]。豆类中的 miR390-TAS3
通路产生 ta-siRNAs 抑制植物激素转录因子 ARF2/3/4
的表达，以增强激素信号转导的方式抵御根瘤菌的

感染 [59]。而 phasiRNA 的反式作用能够帮助西红柿

抵御马铃薯纺锤块茎类病毒 (PSTVd) 的感染 [75]。

3　植物中phasiRNA的进化

植物中的 phasiRNA 以及它的合成通路有些随

着物种进化而进化，有些则比较保守。真双子叶植

物中普遍存在的 3 个编码蛋白的 PHAS 基因家族，

分别为 NB-LRRs、PPRs 和 MYBs[20,37-38,47]，而单子

叶植物中的 phasiRNA 前体主要是非编码 RNA[16]。

TAS3 基因在单子叶植物和双子叶植物中发生了进

化 [77]，如 TAS3-2 基因家族在苹果等其他双子叶物

种中普遍存在，而在拟南芥中却没有发现该基因，

但是它产生的 phasiRNA 所靶向的 ARF 基因与拟南

芥的 ARF 基因同源 [68]。TAS4 也随着单子叶植物和

双子叶植物的分歧发生了进化，只出现在双子叶植

物中 [69]。

植物中 PHAS 网络是动态的，phasiRNA 合成

通路中的 miRNA 作为该通路的关键因子，既有延

续其最初功能的，也有随着物种的进化做出相应改

变的。根据分析，不同植物间的同种 miRNA 的靶

基因相同，具有一定的保守性，如拟南芥、苹果等

植物中的 miR390-TAS3-ARF3/ARF4 通路，拟南芥、

豆科中的 miR393-TIR1/AFB 通路，云杉、西红柿中

的 miR482/miR2118-NB-LRR 通路和云杉、马铃薯

番茄中的 miR4376-ACA10 通路 ( 表 1)[52,76-77] 均呈现

这种物种间的保守性。有些 miRNA 在植物中有多

个靶基因，并在植物的不同生长阶段触发产生不同

的 phasiRNA 以满足植物的不同生长需求 ( 表 2)。

而在物种进化过程中，各类植物的需求不同，同种

miRNA 的靶基因也出现分歧，如真双子叶植物中

的 miR482/miR2118 靶向 NB-LRR 基因，禾本科植

物生殖细胞中的 miR482/miR2118 则靶向非编码

PHAS 位点，而 miR482/miR2118 介导的这两种

phasiRNA 产生通路在裸子植物中同时存在 [47]。另

外，触发产生 phasiRNA 的 miRNA 在各类植物间

也具有一定的差异性，如棉花中的 miR828 和

miR858 都可以靶向 MYB 基因的初级转录本，而苹

果中 MYB 基因的初级转录本除了可以由这两个

miRNA 触发产生 phasiRNA 外，还可以由 miR159
触发产生 ( 表 3)。

植物在切换发育模式或应对环境刺激时， 
phasiRNA 将通过时空表达的变化来帮助植物应对

发育或环境的变化 [16]，如大豆叶片和根部在应对不

同病原体入侵时会产生不同的 phasiRNA。PhasiRNA
的种类随着物种的进化也有不同，如野生大豆与驯

化大豆在 phasiRNA 的种类和数目上存在差异 [74] ；

各类植物中的 phasiRNA 片段长度也不尽相同，

21-nt 的 phasiRNA 在很多植物中都存在，而 24-nt
的 phasiRNA 只在单子叶植物中有发现，但有研究

表明，双子叶植物中也发现了产生 24-nt phasiRNA
的 PHAS 位点 [37]。

此外，phasiRNA 的靶基因也随着植物的进化

而出现变更，如 TAS3 产生的 ta-siRNA 在不同种类

的植物中靶标基因并不完全相同，苔类植物中

ta-siRNAs 靶定 AP2 基因，而在藓类植物中 ta-siR-
NA 靶定 AP2 和 ARF (auxin responsive factor) 基因，

而近代植物中 ta-siRNA 只靶向 ARF 基因 [47]。

4　结语 

植物细胞中多种因子的协同调节是保证植物正

常生长发育的必备条件。PhasiRNA 作为小 RNA 的

一员，广泛存在于各类植物以及它们的各种组织中，

并参与调控植物的生命活动。目前 pre-phasiRNA
在细胞中加工成成熟的 phasiRNA 的机制尚未清楚，

但有研究表明，在顺式高尔基体上发现 SGS3 和

AGO7 的存在，而高尔基体的功能是加工、分类和

包装内质网上合成的蛋白，所以 phasiRNA 的后续

生成可能是在高尔基体上进行的。此外，phasiRNA
需要 miRNA 的介导才能产生，且其在组织中的移

动能力比 miRNA 强， 猜测 phasiRNA 是一种在特殊

情况下，如生殖期间或病毒入侵，迅速全方位调控

植物生命活动的 siRNA。植物体内 phasiRNA 的表
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达量也会影响植物的生长发育，有的甚至导致植物

的死亡，所以植物体内的 phasiRNA 必须处于合适

的水平。研究植物中众多 phasiRNA 的合成通路以

及它们调控靶基因表达的机制，有助于我们深入了

解植物生长发育的调控网络，对于通过表观遗传途

径改变农作物的性状从而获得理想的农作物也具有

指导意义。
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