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植物 miRNA的功能及其作用机制 
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摘要：miRNAs是真核生物中的一类 5’端带磷酸基团、3’端带羟基、长度在 22 nt左右的内源性非编码调控 RNAs。 

miRNAs在控制植物的发育、开花时序、新陈代谢、应激反应等方面起着重要的作用。已知植物 miRNAs在转录后水平 

上抑制基因表达，主要是通过导致 mRNA的裂解，对抑制目标转录物的翻译起作用。另外其也能在转录水平上通过决 

定目标染色体位点的甲基化而起作用。对植物 miRNAs的功能及作用机制的研究现状做一综述。 
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Abstact： miRNAs are approximately 22一nucleotide endogenesis noncoding regulated RNAs in eukaryotes that 

have phosphate group at 5’end and hydroxy group at 3’end，which attract extensive attention in recent years． 

Scientists are now on the threshold of a better understanding how miRNAs works． miRNAs plays an important 

role in controlling plant development，florescence time，metabolism，response to stress，etc．Plant miRNAs are 

known to repress gene expression post—transcriptiOnally， mainly by gu iding mRNA cleavage but also by 

attenuating the translation oftarget transcripts．In addition，it has been shown  that plant miRNAs can also act at the 

transcriptional level by directing the methylation of target chromosomal loci．This paper reviews recent researches 

on the function and mechaism ofplant microRNA． 
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在细胞表达的RNA中，除了我们所熟悉的3 

类 RNA外，还有大量的不编码蛋白质的非编码 

RNA分子 (noncoding RNA，ncRNA)，调控真核细 

胞中的许多功能，影响基因表达、细胞周期调控和 

个体发育等多种行为，这使科学家对细胞及其进化 

的看法进行重新反思。小 RNA是 2l一28 nt的调控 

RNA分子，主要包括微 RNA(micro RNA，miRNA) 

和小干涉 RNA(short interfering RNA，siRNA)两类， 

其中的 miRNA成为继 siRNA之后新的研究热点 

之一，名列 2002年和 2003年美国 《科学》杂志评 

出的年度十大科学成就。 

miRNA是 microRNA(微 RNA)的简称，它是 

小的调节植物和动物生长、发育的RNAs，是由非蛋 

白编码基因转录物形成的茎环结构加工而来的长 

度在 22 nt左右的小 RNA分子，影响目标 mRNAs 

的翻译和稳定性。lO年前，Lee等【 】首先发现线虫 
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(Caenorhabditis elegans)的异时性 (heterochronic) 

基因lin．4并非编码蛋白质，它的转录产物中有一 

个长度为 22 nt的 RNA。这种转录产物在幼虫的 L1 

后期表达，与 lin．14的 mRNA 的 3’端非翻译区 

(UTR)序列互补，从而短暂下调 Z n一14蛋白质的表 

达水平，使线虫由 Ll期向L2期转化。随后另一促 

进幼虫向成虫发育的基因 一7也被发现【2】，其转录 

产物为 2l nt的 RNA分子，负调节控制线虫发育时 

序的基因。关于黄酮醇和花青素的生物合成的研 

究，导致植物体内同源基因共抑制的发现【3】。这是在 

研究矮牵牛花体内查耳酮合酶和二氢黄酮醇 4一还 

原酶基因过量表达的实验中得出的一个意外结果。 

在其它的假说中，提出由RNA链参与的 DNA甲基 

化和转录产物的干扰是观察到的转录后基因沉默 

的可能机制。这一发现使得在线虫体内能用注射双 

链 RNAs这样高度专一、有效的方式，在转录后水 

平上干 涉任 何 已知基 因 的活 性 。RNA干 涉 

(RNAi)成为在许多生物体内进行基因敲除的首选 

技术之--[51。本文对 miRNA的功能和作用机制的研 

究进展作一综述，以期为miRNA的运用提供参考。 

1 植物 miRNA的功能 

miRNAs在真核生物内作为基因表达的负调节 

子起作用。已知植物 miRNAs能在转录后水平上抑 

制基因表达，主要靠引导mRNA裂解和抑制目标转 

录物的翻译。此外，发现植物 miRNAs也能决定目 

标染色体位点的甲基化，在转录水平上起作用 。 

1．1由 miRNAs控制的转录后水平的调节 

植 物 miRNAs负 调 节 内源 性 目标 基 因 ， 

miRNAs识别及裂解这些基因的转录物是依赖于其 

与目标基因的转录物部分或完全互补【7l。正如所预 

料的，影响 miRNAs生物合成的突变，例如 hytl， 

henl和 hst．能导致 miRNAs靶定的基 因表达上 

调[81。在植物体内，每一个目标 mRNA通常包括一 

个位于编码区的单链 miRNA的互补位点。相反地， 

动物 miRNAs通常是与目标 mRNAs的 3’UTR区 

域的多个结合位点部分互补【9】。 

1．1．1引导 mRNA裂解 

在细胞分化期间，许多植物 miRNAs在专一的 

子细胞世系中是靠调节关键基因转录物的降解而 

起作用。例如，在分化期间，决定低分化的基因可能 

需要被关闭，这一点能通过抑制转录而实现。然而， 
一

个基因只在它的 mRNA停止合成蛋白质时才能 

完全关闭。因此，为了更快地使一个基因停止表达， 

正在分化的细胞常常 配置 种 miRNA，它能特异 

地裂解那类 mRNA。这种现象支持这一模式，即打 

断 与 PHB (PHABULOSA) 的 mRNA 互 补 的 

miRNA位点的突变会导致 mRNA更广泛的分布， 

似乎它不会从表达有 miRNA的细胞中消失【10】。 

有 研 究 发 现 ， PHABULOSA (PHB)和 

PHAVOLUTA (PHV)与 miR165／166互补 的一 个 

位点发生明显的突变时，就会影响 miRNA，从而使 

这些 mRNAs裂解。Mallory等⋯】证实，打断 miRNA 

与 mRNA的配对而不改变 PHB蛋白序列，会引起 

phb—d突变体发育缺陷。在跗基节内，打断 miRNA 

互补位点的中心区域附近的miRNA配对，可减缓 

末端错配的发育缺陷。这些差异与体外 miRNA引 

导的 mRNA裂解效率的差异是 一致的，错配查找揭 

示了miRNA的中心部位和 3’端的错配比5’端区 

域的错配更易被忽略。尽管通过组成型 35S启动子 

诱导表达 wT(野生型 )PHB(一种蛋 白)(35S： 

PHB)的少数几株植物上有一到两片辐射状叶片， 

但是大部分植物叶片不向轴，没有表达有野生型蛋 

白PHB的整个个体象phb—d(突变体)植物 (图 1 

A)。相反地，57．1％35S：phb—ld T1植物呈现出明显 

的离轴至向轴的变化 (图 1B)⋯】。 在同一密码子 

中的一个无义突变，35S：PHB G202G(GGT变为 

GGA)，植株表现出和 35S：PHB G202D(GGT变为 

GAT)转基因相同的表型 (图 1C和 D)。因此， 

phb—d突变表型的基础是miRNA结合位点遭到破 

坏 [12]。 

已发现几种 miRNAs在植物发育中起着一定 

的作用，但是没有发现植物的表现型与 miRNA的 

减少或缺失有关。Guo等【l3】预期拟南芥 rabidopsis 

thaliaha)miR164靶定5个 ir／,at3编码的mRNA，包括 

nael，nael可转换植物激素信号而出现外侧根。有 

研 究表 明 ，miR164可 引导 内源 和转 基 因 nacl 

mRNA的裂解，产生特异的3’．片断。当nacl突变 

后不能与 miR164的碱基配对时，mRNA的裂解就 

不发生。与野生型植物相比，拟南芥 miR164a和 

miR164b突变植物表达了更少的 miR164和更多的 

NAC1 mRNA，因而产生更多的侧根。结果表明 

miR164控制的植物激素的感应提供了一种适应性 
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同 1 ⋯miRt85,'166 } 10 梵̂业 jf起姻叫“采 丝I f Maltory等 ) 

Fig 1 L eafph翱 01冲 es e+used bymmationsinthemiRI65 l 66~ontp]ememao'+itc{AfterMallorl ctn ’、lI 

：̂卅 {。 蟹行 j 35S：PHB棺蜘35S：PHB plantwithwT development：B：35S：phb-，，f艟l榭 L抽川l 儿 翳 幔． 

【l _毂械少． n 鞋扮 35S： 一Id plants havemdialized reducedleaveswith adaxial chttmcteristlcs：c：35S：PIⅡ{ 

G202G I物Il{ 境群l们0】也的ii ‘盘并35S：PHBG2<)2Gplants caused bv elq,?irOrll~ent；D：转JiU1．％'l绚Transgeni~plants 

Lfi'Al米裂解 ，· -，mRNA．r惆植物激素信号 几个 

,fJ】关的tlac 因(包括 rw』 -2和 H 』)转录物的 

裂解足由 miR164嗣节的A41 r， uc2和 n ，的 

转录物在野 自物旧m．R164纳合位点被裂解 抗 

miRl64的c ucl、c[1g 2突娈体的转录物仃勺韶洋引起 

肛、营养器官和花的发育异常+正表旧miR164 控 

制分裂组织的夫小及 、鬻养器官和花的形成模式 

年f1分化方面起作Hj 

由RNAi(RNA interference)+jlt任的摹 响 需 

要含有PAZ结构域的蛋： l ARGONAUTE(AGO) 

的作用 l 在植物体内，AGO1 jlllj 的发育缺陷伴 

随发生，衷l蝈rniRNA在器 心极 方面起着某种作 

用。miRNAs渊 的潜在 曰 是唰湄区域 亮氨酸 

t班 基 ＼ PHA BtH osA tl HB !私 PH,tv{)LU' 

(PttV) 这些基 叶原堆胚鲰I胞c}I以一种檄陆的 

方式表达 Catherine等i i认为有 娄 miRNA班定 

PHB,"PHV mRNA的裂解，它由21个核苷暧组成， 

这类miRNA ‘先 胚胎的分裂组织聚集，然后分 

布到发育ffl的叶片的远轴Ii：域，miRNAs的分布能 

被 AGO1的突变扣乩，表明AGO1影I响miRNAs的 

调节作用。此外，AGO1的同源区域，亮氨酸拉链的 

基 和其等位攮凶系列之I 的相互作用表明． 

miRNAs在决定叶H的极’ 方面起作用。 

结台人量的突变分析表_1月，拟南莽的 5个 

HD．ZIPⅡJ琏因在很大程度 渊节发育的熏要方 

面．包括维筲系统的形JJ芟模式，删生器官的远轴 ．近 

轴极性午̈分裂纽{=}{功能的稳定羽I维持” ，4种半显 

性 、按{ 功 能的等 位基 因 ，即 PHB、 

REFOI T,I fREV) l，1vC￡ VA Z44{ICV4)(也称 

A THB．t5和 CORONA(CN．,I))， j=l艘坏了它 

们 与 miR165取l miRl66位 f HD．ZIP IlI蛋 白的 

START区域的丌补位点，就会彩响 述功能的发 

挥I 。 

l I．2抑制翻译 

枉植物IIit抑制EI标mRNA翻译的作用厅式很 

少。但足，令人I 的是往埘 种{1 物miRNA的研 

究- 技现 miRl72枰花呐发育-Ii l 通过翻译抑制 

调节APETALA2，而不 仑APETALA2 ORF区(开做 

性阅读 架)在miRNA和它的 逝n．补位血之 

是 否近 乎完全酉己x,tl 。 

发现 miRNA172与大多数艄物 miPuNAs存在 

不 同，但 动物的I}：l_f似 ，址 ¨前艄物体 内唯 一 

发现疆 过抑 制它的 J二『杯物怕 翻译来起作用J){) 

miRNA !】 

1．2 由 miRNAs控制的转录水平的调节 

用对甲基化敏感的限制悱酶帛I酸性亚硫酸盐 

删序时，Bao等 I技现拟南抖(H rabidopsis th tana) 

133iR166 f}勺两个很典， 的tl标物．即 PH／tBULOSA 

(PHB1和 ^VOLL； (PH ) 凶，它们任大多数 

野， 型细胞内破【 基化。然H'i ， 破坏 l~aiR1 66结合 

位 点的 PHB和 朋  的 显 突变自Il胞 -̈]1PHB和 

PHi 没肯被甲基化 为了研究肇 的 P基化与 

miRNAs之问的芙系，Bao等 求 不州生态型的 

野 型年fl突变 锋位基闭站台建瓿PHB和 PHi杂 

合体植物+这螳等位基因侄序列的多念惟上是有区 

别的 硅然，野生型等位丛 ：这 朵☆体rlI是有 

蓐别地做甲基化的．表现⋯ lf1_新I_l{J作 模式．即 

此模 I{ miRNAs{ l1]‘能 它们 的 合泣点相 
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互作用来促进 c 中染色体位点的甲基化。因为 

和 PHB的miRNA结合位点跨越两个外显子 

(图2)，miR166仪仪能与结合的 朋  和 PHB转 

录物相互作用，表明在初生的转录物从模板染色体 

产生之前，这些基 产乍了外在修饰或被诱导。 

m}R i {e＼  

潮 哪盔 t⋯⋯．．aglI墨 
Exon ＼ ／ Exon 

Intron 

图2 PHB基因的 miRNA结合位点(日I白Jover．Gil c ) 

Fig．2 miRNA binding site ofPHB(After Jover—Gil c 

2 miRNA的作用机制 

miRNAs靶定 mRNA能引起基因在转录水平 

上 的沉 默 ，它在 植物 体 内是 通 过称 为 PTGS 

(post—transciptional gene silencing)的复合物而起作 

用 。与 miRNAs结 合 的 mRNA 的命运 取决 于 

miRNAs与它的目标物mRNA之间的互补程度。如 

果碱基配对完全互补，目标物 mRNA在接近于起控 

制作用的miRNAs的 5’端配对的碱基的位点 l0与 

ll之间裂解。如果互补程度较低，但是有 miRNA 

互补位点的合适的构象，则能导致翻译抑制 。在两 

者中，互补性的最高程度 (近于完全配对)是在接 

近于miR_NA的2—7碱基位点，在此区域内的碱基 

配对似乎对 目标识别是重要的。对于翻译抑制来 

说，miRNAs与单链 mRNA的多个结合位点诱导一 

种协同作用。但是翻译抑制的机制还是不清楚，因 

为目标 mRNA的多核糖体分布图表明核糖体仍然 

在 mRNA上运行，好象他们仍在正常地被翻译 。 

2．1导致 mRNA裂解的机制 

当 miRNA没有与目标物的 5’一末端完全配对 

时，mRNA的裂解仍可发生，因此，切割位点可能取 

决于 miRNA的末端部分，而不是 miRNA与目标物 

的碱基是否完全配对。在 mRNA裂解后，miRNA仍 

然是完整的，仍能识别和破坏另外的mRNAs 。 

在多种真核生物内，裂解目标 RNA分子需要 

RISC(RNA—induced silencing complex1复合物 的核 

酸 内切 酶活 性 ，而 它 是 由互 补 的 miRNAs或 

siRNAs控制 的【26_。 典型 的 RISC 复合 物包 括 

ARGONAUTE(AGO)或 PPD蛋白家族的一个成 

员，这种蛋白 (有时称为 ‘slicer’)复合物具有核酸 

内切酶活性l 2 7】。AGO蛋自包括高度保守的PAZ和 

PIWI区域 ]。 PAZ【叉域结合单链 RNAs ]。 PIWI 

区域调节与Dicer蛋白的相互作用和提供核酸内切 

酶活性【30]。不管 miRNA有多长，日标物的裂解，均 

发生在 miRNA的 5’末端的第 10或 l1个核苷酸位 

点 ，这 需 要 miRNA 的 5’末 端 与 mRNA 碱 基 配 

对 。 

对植物 miRNAs使 mRNA裂解后产物的降解 

机制还没有完全弄清楚。Shen等_32峙旨出各种生物体 

内的miP~NA决定的 mRNA裂解后的产物各不相 

同，但在它们的 3’末端都有一段寡聚U(1—24个核 

苷酸)，在转录后水平上添加到裂解位点的下游。3’ 

端的寡聚 u的添加，如在拟南芥内表现的那样，与 

裂解产物的去帽子作用和 5’端缩短有关，表明了这 

是 miRNA使mRNA降解机制中关键的一步。 

mRNA的裂解是通过RNA内一系列关于专一 

性序列的作用信号来调节的。AREs(富含Au的元 

件)分布在一系列短寿的 mRNAs中。如原癌基因 

(prooncogenes)的 3’一UTR端，在各种各样的顺式 

作用中是最明显的。ARE使 mRNA降解的作用被 

认为是通过与特异的 ARE结合活性因子来调节 

的。几种 ARE结合蛋白已被鉴定，且它们参与调节 

ARE．RNA(包含 ARE的 mRNA)的降解，这 已通 

过实验观察得到证实【33]。对 HuR(人类 miRNA)的 

研究证实㈣，TTP／Tisl l(结合蛋 白，tristetraprolin) 

和BRFI／Tisl 1B蛋 白质有促进 ARE—RNA降解，或 

者增加它们的稳定性的作用。然而，有关 ARE参与 

调节(ARE —mediated1的 mRNA稳定性的机制虽已 

有许多研究，也取得了一些成果，但仍然是模糊的。 

为了更好地理解 ARE参与调节的mRNA稳定 

性的机制，我们用 RNAi来筛选 S2 Cells内一系列 

基因的ARE—RNA降解的必需条件。有研究报道 ， 

dicer和 argonaute是 miRNA／RNAi系统的关键成 

分，在果蝇 (Drosophila)细胞内，ARE调节 mRNA 

裂解时它们是需要的。在海伦(Helen)细胞内更进一 

步证实了ARE—RNA的降解需要dicer。随后的分析 

发现一种 miRNA即 miR16，有着 uAAuAUU序 

列，与 ARE互补。进一步的证据【 6]证明 ARE调节的 

mRNA裂解依赖于 miR16的出现。分析来 自不同物 

种的成百上千的 miRNAs的序列，发现 miR16包含 

能与 TNF—a mRNA的ARE 配对的8个碱基，而没 
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有与 TNF．a mRNA别的区域随机配对。miR16的结 

构 是 5’UAGCAGCACGUAAAUAUUGGCG3’。发 

现与 miR16互补 的 2’．0．甲基化的寡聚核苷酸 

(anti．miR16)能抑制 ARE—RNA的降解，而别的抗 

miR则对 ARE ．RNA的降解没有影响。因此认为， 

ARE I A的降解需要 miR16。在 ARE —RNA的 

降解方面 miR16和 TTP是相互依赖的，TTP没有 

直接与 miR16结合，而是与 RISC成分相互作用， 

或协助 miR16靶定 ARE，从而使ARE．RNA发生降 

解 。 

2．2抑制翻译的机制 

mRNA退出翻译状态，进而转变成一种 mRNP 

状态，mRNP聚积成加工体 (P bodies)。Jeff等旧鉴 

定出去帽子激活子 Dhhlp和 Patlp可作为翻译抑制 

子和 P body形成的元件 (facilitator)。缺乏 Dhhlp 

和 Patlp时，mRNA的去帽子和 P body形成不能顺 

利进行，从而使 mRNA的翻译抑制受到阻止。相反 

地，Dhhlp和 Patlp过量表达则引起翻译抑制 ，P 

bodV的形成会阻碍细胞生长，Dhhlp和它的人类同 

源性蛋白PCK／p54可抑制体外翻译，Dhhlp在体内 

可抑制翻译的起始，这些结果表明了翻译抑制的一 

种广泛的作用机制，即对 目标 mRNA去甲基而在翻 

译控制中起作用。Jeff等提出的这种机制可与翻译 

达到竞争性平衡，改变这种平衡是翻译控制的一个 

重要方面。 

miRNAs是在 RISC内起作用，即使miRNA被 

限制在 RISC复合体内，有些 miRNAs还可能在更 

多的方面起作用，而不仅仅是转录后抑制，但有些 

则可能靶定 DNA，从而使转录沉默。Argonaute蛋白 

和 siRNAs与植物 DNA的甲基化和沉默【38】、真菌中 

异染色质的形成及纤毛虫中DNA的重排有关。这 

表明细胞核内存在 RISC样的复合体。miRNAs加 

工可能是在细胞核内完成的，如果miRNAs没有使 

DNA沉默，研究怎样避免miRNAs进入核内RISC， 

尤其在植物中是有意义的。 

2．3目标物的识别 

寻找哺乳动物 miRNAs的目标物时，最主要的 

是抓住与miRNA的七聚物形成的末端 2—8位点完 

全配对的特征[39】，在植物中也一样。有意思的是，大 

多数已知的植物 miRNAs的目标物是转录因子，尤 

其是那些涉及到发育调节或细胞分化的因子。动物 

miRNAs的目标物可能比植物的更加多样化。单链 

miRNAs能结合 许多不同的 mRNA 目标物 ，相 反 

地，几种不同的 miRNAs能共同控制一单链 mRNA 

目标物，因此，miRNAs和它们的目标物能组成相当 

复杂的调节网络[9]。 

为什么 目标物与 miRNA的 5’末端的互补这 

么重要呢?不管基冈调节的机制如何，其中一种可 

能性是 RISC仅仅瞄准这个核心区域与 mRNA配 

对。一种腺苷酸形成的双螺旋几何形状中，这 7个 

核苷酸预排的结果将优先加强与配对的mRNA片 

段的亲和力。Argonaute PAZ区域结合双链和单链 

RNA的能力将使它成为代表核心和稳定核心配对 

的一个合适的候选者[9]。 

3展望 

真核细胞中存在数目庞大的miRNAs可能是 

基因调控途径中丰富而重要的组分，发挥着调节作 

用。miRNAs的发现是生命科学的一大突破，它拓展 

和丰富了以往人们对小分子 RNA的认识，促使生 

物学家重新反思对细胞进化的理解和认知 。 

miRNA与 RNA沉默有关，理解 RNA沉默机 

制可阐明人类疾病。成熟的生化方法和对 RNA沉 

默的作用及机制的其它剖析方法的发展，将对 RNA 

沉默机制提供更多的视点。 

模式生物内miRNA基因的遗传分析目前在研 

究嵌合体(胚胎)的片段，最终将可阐明miRNA控制 

动物发育 和牛理 的机制 。通 过计算机来 预测 

miRNA与目标物的相互作用，必须与遗传学相结 

合，才能鉴定 miRNA调节的途径。关于 miRNAs还 

有许多问题，如影响miRNA在 UTR位点的易接近 

和效率是什么?什么标志使动物 miRNA进行抑制 

翻译或者导致 mRNA裂解?在 miRNA基因功能上 

的协作及冗 余的本质和意义 是什么 ?不 同的 

miRNAs结合在相同的目标物上如何起作用?关于 

miRNA功 能的一个 关键 问题是 ，什么控制 了 

miRNA的表达?在 miRNAs功能上的冗余或叠加 

关系的分析对于特异的 miRNAs的抑制来说应当 

靠遗传学和非遗传学方法的发展来解决。 

细胞中是否还存在更多的对基因表达起调控 

作用而仍未被我们发现的非编码 RNA；那些已经被 

发现的RNA在细胞中是否还起着一些不为人知的 

作用 呢 ?究竟在 多大 程度 上 ，miRNAs途 径和 
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siRNAs途径使用 行进化的同源 ；这两条途径 

是否在细胞不同部位行使功能 ?何种闪索介 导 

miRNA复合体的核 一质转运，这 都有待r进一步 

研究和探索。 

因此，随着基因组学研究的深入，全向研究非 

编码 RNA在不同细胞以及细胞的小同时期的功能 

已经成为后基因组时代的必需和必然 ，这螳研究成 

果也必将促进人类和整个生物界研究领域的进 ‘ 

步发展。 

参考文献 

【1】Lee R C，Feinbaum R L，Ambros V The C．elegtms heterochronic 

gene lin-4 encodes small RNAs with antisense complementarity to 

f ，l—l4【J】．Cell，1993，75(5)：843—854． 

【2】Reinhart B J，Slack F J，Basson M，et al The 2 1-nucleotide let-7 

RNA regulates developmental timing in Caenorhabditis elegons 

[J】．Nature，2000，403(6772)：90 1—906 

【3】 Napoli C，Lemieux C，Jorgensen R．Introduction of a chimeric 

chalcone synthase gene into petunia results in reversible 

co-suppression of homologous genes in trans[J】_Plant Cell，1 990， 

2：279—289． 

【4】Fire A，Xu S，Montgomery M K，et al Potent and specific genetic 

interference by double-stranded RNA in Caenorhtd~ditis elegans 

[J】．Nature，1 998，391：806—81 1 

【5】Hammond S M，Caudy A A，Hannon G J．Post—transcriptional gene 

silencing by double-stranded RNA[J】．Nat Rev Genet，200 1，2： 

llO一119． 

【6】 Jover-Gil S，Candela H， Ponce M R． Plant microRNAs and 

development【J】．1nt J Dev Biol，2005，49(5—6)：733—744 

【7】 Barrel B， Bartel D P． MicroRNAs： at the root of plant 

development?[J】Plant Physiol，2003，1 32：709—7 1 7 

【8】Park M Y，Wu G，Gonzalez-Sulser A，et al Nuclear processing and 

export of microRNAs in A roAidopsis[J】．Proc Natl Acad Sci USA， 

2005，102：3691—3696． 

【9】 Barrel D P．MicroRNAs：genomics，biogenesis，mechanism and 

function[J】．Cell，2004，l l 6：28 1—297． 

【10】Rhoades M W，Reinhart B J，Lim L P，et a1．Prediction of plant 

microRNA targets[J】l Cell，2002，1 1 0：5 1 3-520． 

【1 1】Mallory A C，Reinhart B J，Jones-Rhoades M W，et al MicroRNA 

control of PHABULOSA in leaf development： importance of 

pairing to the microRNA 5’region[J】．EMBO J，2004，23(1 6)： 

3356—3364． 

【12】McConnell J R，Emery J，Eshed Y，et al Role of PHABULOSA 

and PHAVOLUTA in determining radial patterning in shoots[J】． 

Nature，2001，41 1：709—713． 

【13】Guo H S，Xie Q，Fei J F，et a1． MicroRNA164 directs NAC1 

mRNA cleavage to downregulate auxin signals for lateral root 

development【J]．Plant Cell，2005，1 7(5)：1 376—1386． 

【14】Baker C C，Sieber P，Wellmer F，et a1．The early extra petals 1 

449 

mutant uncovers a role for microRNA miR l 64c in regulating petal 

number in{rabidop is⋯ Curt Biol，2005，l5：303—3 l5． 

[1 5]Laufs P，Peaucelle A，Morin H，et al MicroRNA regulation ofthe 

CI C genes is required for boundary size control in A rat~idopsis 

meristems[Jl_Development，2004，l 3 l：43 I1—4322． 

[1 6]Ma J B，Ye K Q，Patel D J Structural basis for overhang-specific 

small interfering RNA recognition by the PAZ domain[J1．Nature， 

2004．429：3 l 8-322 

[1 7] Kidner C A，Martienssen R A．Spatially restricted microRNA 

directs leaf polarity through ARGONAUTE l[J]．Nature，2004， 

428：8l-84． 

[1 8]Prigge M J，Otsuga D，Alonso J M，et al Class 111 homeodomain- 

leucine zipper gene family members have overlapping， 

antagonistic and distinct roles in A rtd)idopsis [Jll Develop Plant 

Cel1．2005．1 7：6 l一76． 

[1 9]Kim J，Jung J H，Reyes J L，et al MicroRNA directed cleavage of 

ATHBl 5 mRNA regulates vascular development in Arabidopsis 

inflorescence stems[J1．Plant J，2005，42：84-94． 

[20]Aukerman M J，Sakai H Regulation of flowering time and floral 

organ identity by a microRNA and its APETALA2-like target 

genes[J1．Plant Cell，2003，l 5(I1)：2730—2741． 

[2 1]Chen x．A microRNA as a translational repressor of APETALA2 

in 4 rabidopsis flower development[J】．Science，2004，303：2022— 

2025． 

[22】 Bao N L，Ye K W，Barton M K．MicroRNA binding sites in 

A rd~idopsis class m  H D—Zll mRNAs are required for methylation 

ofthe template chromosome[J】l Develop Cell，2004，7：653—662． 

[23]Doench J G，Petersen C P，Sharp P A．SiRNAs can function as 

miRNAs[J】．Genes Develop，2003，l 7：438—442． 

[24]Kim N V Small RNAs：classification，biogenesis，and function【J】． 

Mol Cells，2005，l9(1)：l—l 5 

[25]Tang G，Reinhart B J，Bartel D P，et a1．A biochemical framework 

for RNA silencing in plants[J】l Genes Develop，2003，1 7：49-63． 

[26]Zamore P D Ancient pathways programmed by small RNAs[J】． 

Science，2002，296：1265—1 269． 

[27] Rand T A， Ginalski K， Grishin N V， et a1． Biochemical 

identification of Argonaute2 as the sole protein required for 

RNA-induced silencing complex activity [J】l Proc Natl Acad Sci 

USA．2004．1Ol：l4385—14389． 

[28]Carmell M A，Xuan Z，Zhang M Q，et a1．The Argonaute family： 

tentacles that reach into RNAi， developmental control， stem cell 

maintenance and tumorigenesis[J】l Genes Develop，2002，1 6： 

2733-2742． 

[29]Lingel A，Simon B，lzaurralde E，et a1．Structure and nucleic-acid 

binding of the Drosophila Argonaute2 PAZ domain [J】．Nature， 

2003，426：465—469． 

[30]Parker J S，Roe S M，Barford D，et a1．Crystal structure ofa P【wI 

protein suggests mechanisms for siRNA recognition and slicer 

activity[J】．EMBO J，2004，23：4727—4737． 

[3 I】Jones-Rhoades M W，Bartel D P Computational identification of 

维普资讯 http://www.cqvip.com 

http://www.cqvip.com


450 热带亚热带植物学报 第 14卷 

plant microRNAs and their targets， including a stress—induced 

miRNA[J]．Mol Cell，2004，14：787—799． 

【32]Shen B Z，Goodman H M．Uridine addition at~er microRNA— 

directed cleavage[J]．Science，2004，306(5698)：997． 

[33】Stoecklin G，Colombi M，Raineri I，et a1．Functional cloning of 

BRFI，a regulator of ARE—dependent mRNA turnover[J]EMBO 

J，2002，21：4709—4718． 

【34】Chen C Y，Gherzi R，Ong S E，et a1．AU binding proteins recruit 

the exosome to degrade ARE—containing mRNAs[J]．Cell，2004， 

l07：45l一464． 

【35] Meister G， Tuschl T． Mechanisms of gene silencing by 

double—stranded RNA[J]．Nature，2004，43 1：343—349． 

[36]Jing Q，Huang S，Guth S，et a1．Involvement of MicroRNA in 

AU—rich element—mediated mRNA instability[J]．Cell，2005，120： 

623—634． 

[37]Coller J，Parker R．General translational repression by activators of 

mRNA decapping[J]．Cell，2005，122：875—886 

[38]Zilberman D，Cao X，Jacobsen S E．ARGONAUTE4 control of 

locus．specific siRNA accumulation and DNA and histone 

methylation[J]．Science，2003，299：7 1 6-7 1 9． 

[39]Lewis B P，Shih 1 H，Jones—Rhoades M W，et a1．Prediction of 

mammalian microRNA targets[J]．Cell，2003，1 1 5：787—798． 

维普资讯 http://www.cqvip.com 

http://www.cqvip.com

