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植物 miRNA 在调节低磷胁迫响应中的作用
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摘要：植物 MicroRNA（miRNA）是一类内源性非编码小分子 RNA，它们参与调节植物的生长、发育和代谢过程中多种基

因的表达。近期的研究发现 miRNA 参与调节磷的吸收和利用，对植物适应低磷胁迫具有重要作用。本文概述了植物磷吸收

和转运的机制，介绍了低磷胁迫下 miRNA 的表达水平变化，重点对 miRNA 在植物响应低磷胁迫中的作用，如改变根系结构、

提高磷的转运和再利用效率、参与花青素和抗氧化物生物合成等进行了综述，以期为揭示植物低磷胁迫响应分子机制，提高植

物对磷的吸收效率提供借鉴。
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Abstract：Plant microRNA（miRNA）is a group of endogenous non-coding RNAs that participate in 
regulating gene expression during the processes of plant growth，development and metabolism. Recent studies 
indicated that miRNAs play important roles in plant adaptation to low phosphorus stress by regulating phosphorus 
absorption and utilization. This review summarizes the molecular mechanisms of phosphorus absorption 
and transport by plants，and introduces the transcriptional patterns of miRNAs under low phosphorus stress. 
Especially，this focuses on plant miRNAs responding to low phosphorus stress，including structure modification 
of root system，improvement of the efficiency of phosphorus transport and reuse，as well as anthocyanin and anti-
oxidant biosynthesis. It is expected to provide insights for unlocking the molecular mechanisms of plant responses 
to low phosphorus stress and improving the efficiency of plant phosphorus absorption.
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磷（P）是植物生长发育必需的营养物质，是核

酸、磷脂和高能磷酸盐化合物 ATP、ADP 和 AMP
的关键组成成分［1］。磷在细胞新陈代谢过程中起

关键作用，然而与其他矿物元素相比，土壤中植物

对磷吸收的有效率非常有限［2］。植物以 H2PO4
- 和

HPO4
2- 的形式摄取磷酸盐（Pi）。然而，土壤中大部
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分的磷，由于吸附或与其他阳离子反应生成沉淀或

被微生物转化成有机形式而不能溶于水。因此，植

物进化出许多适应性的反应以维持磷稳态，这些反

应包括侧根增多、根毛增长、分泌有机酸和磷酸酶使

土壤中的磷酸盐溶解，这些过程由一系列基因控制

的磷相关信号通路所协调［1］。

MicroRNA（miRNA）是一类内源性非编码小分

子 RNA，长度为 21~24 nt，由发夹结构的前体剪切加

工产生［3］。miRNA 参与了植物对非生物和生物胁

迫的反应［4］。在植物中，成熟的 miRNA 通过 HST1
转运蛋白从细胞核中输出至细胞质中，然后成熟的

miRNA 与 AGO 蛋白结合形成 RISC 复合体。RISC
根据碱基互补配对原则切割靶 mRNA 或抑制靶

mRNA 的翻译。近年来的研究表明，许多 miRNA 直

接或间接影响植物在低磷胁迫下的适应和耐受性［5］。

本文对植物 miRNA 在低磷胁迫响应中的作用作综述，

为利用 miRNA 进行耐低磷胁迫分子育种奠定基础。

1　植物磷吸收和转运的机制

植 物 中 磷 浓 度 通 常 比 土 壤 中 的 磷 浓 度 高

1000~10000 倍，因此植物通过主动运输的方式从土

壤中吸收磷［6］。当外部磷浓度很低时，植物会有多

个磷转运体用于获取磷［4，7］。在拟南芥（Arabidopsis 
thaliana（L.）Heynh.）中已经鉴定出 5 个磷转运蛋白

家族：PHT1［8］、PHT2［7］、PHT3［9］、PHT4［10］和 PHT5［11］。

磷从土壤到根细胞的摄取由高亲和力的 PHT1 介

导，该蛋白家族在质膜上利用 H+ 梯度来调节 H+/Pi
共转运通道蛋白的活性［8］。PHT2 蛋白定位于叶绿

体内膜，而小麦的 pht2；1 突变体植株叶绿体中的磷

浓度显著降低，这表明 TaPHT2；1 在调节磷从胞质

向叶绿体的转移中起着关键作用［12］。PHT3 定位于

线粒体内膜上，通过 Pi/H+ 同向转运，Pi/OH- 反向转

运来调控磷稳态［9］。PHT4 定位于叶绿体、非光合

质体和高尔基体中，参与磷、有机阴离子和氯化物的

运输［10］。PHT5 则定位于液泡膜，参与调节磷在液

泡和细胞溶胶之间的分配以维持磷稳态［13］。

在拟南芥中，有一个调控磷转运信号和磷稳态

的途径 PHR1-IPS1-miR399-PHO2，在这个途径中，

PHR1 和 SPX1 之间的磷依赖性互作可能受细胞

中有效磷水平的影响［14-15］。在低磷胁迫下，PHR1
通过结合 P1BS 调控元件激活低磷胁迫诱导基因

（IPS1 和 SPX1）［14］。PHR1 可以诱导 miR399 的表

达，其靶基因 PHO2 的表达产物是一种 E2 泛素结

合酶，PHO2 的表达会引起 PHT 家族的几种磷酸

转运蛋白的降解。miR399 的上调表达能够降低

PHO2 的表达，从而减少磷酸转运蛋白的降解，并

最终增强了磷从地下转移到地上部分的能力［14］。

IPS1 基因可以通过介导级联信号调节转运蛋白

PHT1s 和 PHO1 的表达来调节植物根系的活动和

磷的吸收进行磷从地下到地上的运输，在这个过程

中 IPS1 基因起着关键作用［15］。

在水稻中 PHO2 和 miR399 的互作受到 IPS1 基

因的调控［16］。IPS1 在低磷胁迫 21 d 的水稻根系中升

高 1000 倍以上，强于 miR399，这会导致低磷胁迫 1 周

后 PHO2 的表达水平相对增加。这有可能是由于植

物体内某些机制导致 IPS1 转录的 mRNA 不会被磷酸

盐敏感的 RNA 结合蛋白降解［17］。通过对两个小麦品

种 Crac 和 Tukan 的研究发现，低磷胁迫条件下，Crac
中 TaPHT1；2、TaPHT1；10、TaIPS1 和 Tae-miR399b 的

表达水平均显著高于 Tukan，而 Crac 独脚金内酯的基

础含量要高于 Tukan，因此独脚金内酯可能参与了对

小麦中磷转运信号通路的调控［18］。

在水稻中，PHR1 的同源蛋白 PHR2 通过改变

其作用位置来响应磷含量的变化。磷含量较高时，

PHR2 被定位在胞质溶胶中，反之，则被定位于核 
中［19］。定位于核的 SPX 蛋白可以通过磷酸依赖的

方式形成 SPX-PHR 复合物，阻止 PHR 与 PSI 基因

的启动子结合来调节磷酸盐信号［19］。在草莓中，乙

烯能够通过促进 EIN3 的表达间接促进 PHR1 的表

达以维持植物体内的磷稳态［20］。

2　低磷胁迫下miRNA的表达水平变化

miRNA 能参与植物的发育过程，调节植物对不

同非生物和生物胁迫的响应［21］。近年来，通过高通量

测序，发现多个 miRNA 在低磷胁迫下差异表达［22-29］。

植物在低磷胁迫下会通过改变磷吸收相关基因的表

达量来增强对磷元素的吸收，以此来适应逆境［1］。

近年来，随着高通量测序技术的发展，在低磷胁

迫下拟南芥［22］、玉米［24，30］、大豆［23］、水稻［25］、大麦
［26］、白羽扇豆［28］、番茄［29］和紫花苜蓿［27］等植物中

观察到了 miRNA 的差异表达。在模式植物拟南芥

中，miRNA 在低磷胁迫中的作用已进行了较为通

透 的 研 究，如 miR399、miR827 和 miR2111 在 低 磷

胁迫条件下被特异诱导［22］。此外拟南芥 miR156、

miR169、miR163、miR395、miR398 和 miR778 可能

参与了磷稳态的调控［31-32］。其中，miR395 在韧皮

部下调表达，能够将幼苗根系中的营养从根转移至

茎，从而提高对低磷胁迫的抗性［31］。由于低磷胁迫
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对于农作物的产量具有较大影响，人们对于培育出

能够抵抗低磷胁迫的高产作物有着迫切的需求。

在粮食作物玉米中，在低磷胁迫下共鉴定出

28 个 差 异 表 达 的 miRNA，其 中 miR166、miR156、

miR159、miR396、miR397 和 miR168 等家族上调表达，

而 miR395、miR171、miR2118、miR169 和 miR398 则下

调表达［30］。功能注释分析发现，这些磷应答 miRNA
的靶基因涉及转录、细胞过程、代谢过程、生物调节和

对刺激物的应答等多种生物学过程，而且大多数为转

录因子，如 SBP、MYB、ARF、NF-YA、AP2 和 GRF［30］。

高通量测序及荧光定量 PCR 结果表明，大豆

miR399a、miR399b、miR399c、miR399d 在地上和地

下部分均显著上调。miR399a、miR399b、miR399c、

miR399d 和 GmIPS1 的核心区域几乎完全匹配，这

意味着大豆 miR399 参与了磷转运信号的激活［23］。

但是，和低磷胁迫下的其他物种相比，由于豆类植物

中可能会有独特的方式调控其磷稳态，所以 miR399
在豆类植物中的诱导表达水平是比较低的，以此可

推测豆类植物中可能会有独特的方式调控其磷稳

态，这项研究结果对于豆科植物磷稳态调节机制的

研究会有新的思路［33］。

水稻 miR399 负调控叶尖坏死基因 1（LTN1，

LEAVE TIP NECROSIS1），该基因编码了一类含有

泛素结合域的蛋白质。水稻中 LTN1 是低磷胁迫信

号的重要组成部分，参与调控多个低磷胁迫的响应，

它参与水稻高亲和力磷酸盐转运蛋白 PHTs 的降 
解［34］。miR399 过表达水稻根中，磷吸收相关基因

的表达显著增加，水稻 ltn1 突变体表现出根系生长

速率的增加和磷转运速率的增强［35］，因此 miR399
的上调会促进水稻根的发育和磷的转运。

随着农牧业的发展，为了培育高产、高抗的牧

草新品种，人们开始关注 miRNA 在牧草低磷胁迫

中的重要作用。紫花苜蓿低磷胁迫下有 47 个已知

的 miRNA 在根中差异表达，同时特异性地检测到

了 miR159b、miR160、miR166 和 miR5037a；44 个

已知的 miRNA 在芽中差异表达［27］，特异性地检测

到了 miR172a、miR172c 和 miR408。这些特异表达

的 miRNA 可能在根或芽中发挥与磷吸收或转运相

关的功能［27］。通过以上结果，我们得到了大量低磷

胁迫差异表达的 miRNA，值得我们对其在低磷胁迫

中的功能进行进一步的研究。

3　植物 miRNA 在低磷胁迫下的作用

在低磷环境下，miRNA 的表达变化会影响靶基

因的表达，导致植物在低磷条件下发生生理和形态

变化。这些变化包括根系构型的改变、代谢产物的

产生以及花青素和氧化自由基清除剂的合成。表 1
显示了不同的 miRNA 在低磷胁迫条件下生物学功

能。

大量研究表明一些 miRNA 家族，如 miR156、

miR159、miR166、miR319、miR395、miR398、

miR399 和 miR827 在 不 同 物 种 间 对 低 磷 胁 迫 有

共同的响应，miR399 在磷转运通路中是高度保守 
的［41-42］。其中，miRNA399 在拟南芥、白羽扇豆、西

红柿、水稻中均能表达，且在拟南芥和水稻中功能已

被验证［22，25，28-29，35，43］。miR827 在拟南芥和水稻中

表达，且对低磷胁迫响应的功能已被验证［22，37，39，44］。 
除 此 之 外，分 别 在 拟 南 芥 和 水 稻 中 特 异 表 达 的

miR778 和 miR444 分别参与磷稳态的调控和营养

信号的传递，已通过遗传转化的方式对其功能进行

了验证［32，38］。紫花苜蓿 miR2634a、miR5287b 在低

磷胁迫中差异表达，但其功能还未进行验证，因此需

要进一步的研究来揭示这些低磷胁迫响应 miRNA
是如何参与了植物对低磷胁迫的响应［27］。

3.1　改变根系结构

根系结构变化是低磷胁迫的重要形态学反应，

而 miRNA 在根系生长方面具有调节作用［45］。有报

道表明，miRNA 可以减少主根的发育而增加侧根

发育，并刺激侧根伸长，从而增加植物对环境的适应

性［45］。与野生型拟南芥相比，miR778 过表达拟南

芥侧根数目增加，而 miR778 靶基因模拟拟南芥初生

根则会变短［32］，说明 miR778 可能通过参与植物根

的发育，进而促进植物对磷的吸收。在紫花苜蓿中，

miR156、miR159、miR160、miR166、miR167、miR169、

miR171 和 miR2634 靶向调节 ARF、SPL 的转录因子的

表达从而参与根的发育调节［45］。miR393、miR160、

miR164 和 miR167 可以通过调节 NAC 和生长素转

录因子表达丰度参与调节根的生长，因此可以推测

它们与磷缺乏中侧根发育的调节有关［40，46-47］。例如，

水稻 OsmiR167 的靶基因 OsARF12，会促进生长素转

运体 OsPINs、OsLAXs、OsPGPs 的表达并通过改变

根系结构的方式来调节磷稳态［47］。

生长素在植物发育过程中起重要作用。在玉

米低磷胁迫的早期阶段，miR393 的差异表达可在

生长素相关的侧根发育中发挥作用［24］。低磷胁

迫下，过表达 miR393 的转基因剪股颖侧根与分蘖

数增多，表明 miR393 可能参与低磷胁迫下根的发 
育［48］。虽然植物 miRNA 的差异表达对于植物根系
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表 1　低磷胁迫条件下差异表达 microRNA 及其靶基因功能和组织特异性表达情况
Table 1　Different microRNAs and their target genes are involved in phosphorus starvation，function and tissue-specific effects

miRNA
靶基因

Target gene
生物学功能

Biological function
物种

Species
表达情况

Expression
参考文献

References

miR156 SPL 转录因子 叶片的形成、开花时间、育性 拟南芥

白羽扇豆

R（+）

R（+），L（-）

［22］

［28］

miR159 MYB，TCP 转录因子 植物发育 白羽扇豆

大豆

R（+），SM（-），L（-）

R（+）

［28］

［23］

miR160 生长素响应因子 减少生长素反应活性和营养生长

侧根和不定根的发育，信号转导

白羽扇豆 R（+），L（-） ［28］

miR164 NAC 转录因子 加速衰老 白羽扇豆 R（+），SM（-），L（-） ［28］

miR166 HD-ZIP 转录因子 地上部分发育 白羽扇豆 R（+），SM（-），L（-） ［28］

miR167 生长素响应因子 增强生长素反应活性，侧根生长 白羽扇豆 R（+），L（-） ［28］

miR168 AGO 蛋白 miRNA 的稳态和反馈调控 白羽扇豆 R（+），L（+） ［28］

miR169 HAP2/NFYA 转录因子

CAAT 结合因子

抗氧化 拟南芥 R（-），S（-） ［22］

miR171 SCARECROW 转录因子 根的发育 白羽扇豆 SM（+），L（+） ［28］

miR172 类 AP2 转录因子 乙烯应答途径，花的发育 番茄 L（-） ［29］

miR319 TCP 转录因子 减少营养生长 白羽扇豆 R（+），SM（-） ［28］

miR395 三磷酸腺苷硫酸酯酶

硫酸盐转运蛋白

硫酸盐稳态 拟南芥

白羽扇豆

R（-），S（-）

R（-），SM（-），L（+）

［22］

［28］

miR396 生长调节因子（GRF） 叶片发育 白羽扇豆 R（+），L（-） ［28］

miR398 COX5b-1；CCS1
COX

铜稳态，氧化应激，增强在应激下产生

ATP
拟南芥

番茄

大豆

SD（-），R（-），S（-）

L（+）

R（-）

［22］

［29］

［23］

miR399 泛素化连接酶

E2/UBC24
磷酸盐稳态、摄取和转运 拟南芥

白羽扇豆

西红柿

水稻

SD（+），R（+），L（+）

R（+），L（+）

R（+），S（+）

［22，36-37］

［28］

［29］

［25，35］

miR444 MADS-box 根系发育 水稻 R（+） ［38］

miR778 Su（var）3-9 同系物 6
（SUVH6）

促进初生根和侧生根的生长，地上部分

磷的积累，低磷胁迫下花青素的积累

拟南芥 R（+），S（+） ［32］

miR827 E3 连接酶

SPX 蛋白

氮磷代谢

促进叶片衰老，P 平衡，P 吸收

拟南芥

水稻

SD（+），R（+），S（+）

R（+），S（+）

［22，37］

［39］

miR828 TAS4 花青素合成 拟南芥 S（+） ［22］

miR2111 F-box 结构域蛋白 拟南芥 SD（+），R（+），S（+） ［22，37］

miR2643 F-box 相互结构域蛋白

脱落酸受体 Pyl9 类蛋白 
乙烯型锌指蛋白

嫩枝发育，叶片衰老，抵抗干旱胁迫

调节根系发育和营养胁迫反应

紫花苜蓿 R（-），S（-） ［27，40］

miR5287 GDSL 脂肪酶

果糖二磷酸醛缩酶

细胞色素 P450 家族蛋白

脂肪酸的降解

糖酵解或糖异生；

激素和除草剂的合成与降解

紫花苜蓿 S（+） ［27］

R：地下部分；L：叶；S：地上部分；SM：茎；SD：幼苗；（+）：上调；（-）：下调；粗体标记的为保守的 miRNA 家族

R：root，L：leaf，S：shoot，SM：stem，SD：seedling，（+）：up，（-）：down，conservative miRNAs are indicated in Bold

发育起着重要的作用，但是要了解其详细的分子机

制还需要做更深入的研究。

3.2　提高磷的转运和再利用效率

许多 miRNA 通过调节它们靶基因的表达参与

磷的吸收、再定位和再活化。例如，miR399 可以通

过抑制泛素结合 E2 酶，PHOSPHATE2（PHO2）来

调节水稻中的磷稳态［35］。低磷胁迫下在拟南芥突

变体（phr1）中 miR399 的表达被显著抑制，这说明

在低磷胁迫响应通路中，PHR1 基因调控 miR399
基 因 的 表 达［49］。PHR1、miR399 和 PHO2 组 成 了

一个保守的信号传导通路，该通路对低磷胁迫作出

响应［35］。PHO2 对磷的吸收、转化以及再利用水平

起负调控作用。当磷供应充足时 PHO2 上调表达，

植物对磷吸收效率降低［35］。拟南芥的 pho2 突变体
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在地上部分会积累过多的磷，从而表现出磷中毒现 
象［50］。同样，miR399 过表达会导致植物增强磷的

摄取和在芽中的转移，在磷充足条件下引起磷中 
毒［49］。低磷胁迫会抑制磷从老叶到幼叶的再利 
用［51］，因此可以通过诱导 miR399 的过表达使其靶

基因 PHO2 下调，从而增强磷从根部至地上部的吸

收、转运和再利用，这有助于维持磷的稳态［35］。在

水稻［25］中也发现 miR399 和 PHO2 的同源基因在

调节磷稳态方面具有类似作用，这表明 miR399 在

被子植物中的调节作用是相对保守的。

研究表明 miR827 在维持植物体内磷稳态方

面也起着关键作用［52］。miR827 靶向调节 NLA 和

PHT5 基因家族，而 NLA 转录物编码 RING 泛素 E3
连接酶，能够使磷转运相关的蛋白降解［52］。低磷胁

迫可以诱导 miR827 的表达，在该条件下 NLA 的转

录水平会受到抑制，从而增强对磷的转运［52］。nla
和 pho2 突变体的早期衰老表型都是由过量磷积累

引起的［52］。在低 NO3
- 条件下，nla 和 pho2 突变体

植株中磷的过度积累更为明显，说明 NLA 和 PHO2
维持磷稳态与 NO3

- 含量有关［50，53］。有研究报道，

miR827 的靶基因 SPX-MFS 可以编码 SPX 亚家族

蛋白，miR827 可以通过下调该基因的表达而正调

控植物的磷稳态，该研究结果丰富了 miR827 对磷

稳态的调节方式，对于 miR827 在低磷中的功能研

究开拓了新的方向［39］。

miR169 通过介导 NF-YA 转录因子的上调从而

导致硝酸盐转运体蛋白 AtNRT2.1 和 AtNRT1.1 的

上调表达［54］，从而促进 NO3
- 的吸收，而充足的 NO3

-

可以促进根系的形成，从而促进豆科植物对磷的吸

收［55］，因此，低磷胁迫条件下 miR169 的下调可能

会促进植物对氮的吸收和再活化，同时间接地促进

磷吸收。miR399、miR827 和 miR169 这类物种保守

的 miRNA 可能在不同物种的磷转运信号通路中具

有通用的作用机制来抵抗低磷胁迫。

3.3　参与花青素和抗氧化物生物合成

磷缺乏会诱导植物花青素的积累，一些 miRNA
靶向调节了参与花青素生物合成途径的相关基 
因［56］。花青素生物合成的激活因子和抑制因子之

间存在动态平衡关系，它不仅和转录的协调有关，

而且与 miRNA 的调节相关［57］。miR828 在低磷胁

迫条件下上调表达，可以通过对其靶基因 TAS4 切

割产生 ta-siRNA［22］。ta-siRNA 的靶基因的表达产

物 MYB 转录因子是调控花青素生物合成途径中

的关键基因［22］。此外，miR156 主要靶定 SPLs 家

族，该家族基因是影响花青素生物合成的负调控因

子，miR156 靶向调节 SPL9 基因最终对花青素的合

成产生正调控的作用［58］。有报道表明，miR778 可

能通过调控花青素的合成来调节植物体内的磷稳 
态［32］。花青素具备抵抗氧化应激的作用［59］，因此

对于提高植物在低磷物胁迫下的生存能力可能具有

重要的功能。

氧化应激是植物普遍存在的一种现象，在低磷

胁迫条件下，植物通过产生激活氧化清除剂来保护

机体，以应对有害的氧化应激，从而维持氧化还原

稳态［60］。在低磷胁迫条件下，拟南芥 miR169 和

miR398 会 显 著 下 调［22］。 过 表 达 miR169 靶 基 因

NF-YA5 会增加拟南芥中几种抗氧化酶的表达，如

谷胱甘肽 S- 转移酶和过氧化物酶，帮助植物抵抗

低磷胁迫条件下产生的氧化应激［61］。在拟南芥中，

miR398 的靶基因编码了 CSD1 和 CSD2 转录因子，

其表达产物 Cu/Zn 超氧化物歧化酶（SOD）可用于

清除氧化物［62］。在氧化应激条件下，miR398 的靶

基因 SODX 对总 SOD 活性具有拮抗作用，miR398
的上调可促进 SOD 的积累以增强氧化应激耐受性

并最终增强植物对低磷胁迫的耐受性［63］。

4　展望

低磷胁迫对植物生长和产量都有着严重影响。

近年来随着生物信息学的发展，大量的 miRNA 被

发现［64］。miRNA 作为一类重要的调控因子，在植

物抵抗低磷胁迫过程中发挥着重要作用。但是目前

鉴定与验证的低磷胁迫相关 miRNA 还比较少，需

要对低磷胁迫相关的 miRNA 及其靶基因进行更深

入的研究，以提高植物对磷元素的有效利用。

在响应低磷胁迫应答方面，植物 miRNA 除了

调控相关基因的表达以外，也通过其他表观遗传调

控方式响应低磷胁迫，如染色质结构和甲基化模式

的改变［65］、小干扰 RNA（siRNA）［66］和长链非编码

RNA（lncRNA）［67］的调控。例如，拟南芥 miR778
的靶基因 SUVH6 可编码 H3K9 甲基转移酶，该酶

促进了组蛋白 H3 的赖氨酸甲基化，可能参与调控

植物体内的磷稳态［32］。小干扰 RNA（siRNA）可以

在低磷胁迫的牵牛花中抑制花青素合成相关基因

CHS-A，从而抑制花青素合成［66］。除此之外，siRNA
还能够参与调控 DNA 的甲基化，siRNA 可以通过

RNA 介导的 DNA 甲基化（RdDM）途径诱导 DNA
甲基化［68］。有报道表明，在水稻中低磷胁迫会调节

多种磷元素转运相关基因的甲基化水平，包括磷稳
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态的关键调节基因如 SPX2［69］。除此之外，甲基化

水平的改变会影响拟南芥的根系发育情况，进而影

响植物对磷的吸收［70］。因此 siRNA 也有可能通过

调节 DNA 甲基化参与植物对低磷胁迫的响应。玉

米的 lncRNA，PILNCR1 可以通过互补结合的方式

降低 miR399 的水平来调节植株对磷的吸收［67］。

对低磷胁迫条件下非编码 RNA 表观遗传调控的研

究可以更加清晰地了解植物对低磷胁迫的适应性，

为植物营养获取和利用提供更深入的理解。

与编码蛋白基因的功能研究相比，miRNA 的功

能研究手段具有一定的局限性，目前常用方法包括

对靶基因的点突变和靶基因模拟技术。由于 miRNA
是非编码 RNA，所以通过基因移码或替换的点突变

一般不会对 miRNA 的功能产生显著影响，而是需要

在 miRNA 断裂功能最关键的第 10 或 11 位碱基处

进行结合位点突变，该位点处的错配会导致 miRNAs
无法切割其靶 mRNAs，从而使 miRNA 丧失原本的

功能［71］。靶基因模拟技术是一种能够在植株中有效

沉默 miRNAs 的方法，该方法主要通过转入一段与

成熟体 miRNA 互补结合但不能被 miRNAs 正常切

割的片段，从而抑制 miRNA 与其靶 mRNA 的结合，

导致 miRNAs 失去其对靶基因的调控作用，但通常

无法使 miRNA 的功能完全丧失［3］。CRISPR-Cas9
作为一种基因编辑技术可以定向编辑数十个碱基序

列，因此可以设计针对 miRNA 成熟体的引导 RNA
彻底敲除 miRNA 基因［72］。目前拟南芥磷吸收相关

的 miR827a 已通过 CRISPR-Cas9 技术成功敲除［72］，

将来应加强利用 CRISPR-Cas9 技术，开展植物低磷

胁迫应答 miRNA 的功能研究，为提高植物适应低磷

胁迫能力，提高作物产量和品质奠定基础。
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