
HEREDITAS (Beijing)  2013年 3月, 35(3): 315―323    
ISSN 0253-9772    www.chinagene.cn  综  述 

                           

收稿日期: 2012−07−03; 修回日期: 2012−08−30  
基金项目: 国家自然科学基金项目(编号：31070256)和中央高校基本科研业务费项目(编号：GK200902036)资助 

作者简介: 魏强, 硕士研究生, 专业方向：植物功能基因组学与生物信息学。Tel: 15829355548; E-mail: lq102021@126.com 

通讯作者:  李广林, 博士, 副教授, 研究方向：植物功能基因组学与生物信息学。E-mail: glli@snnu.edu.cn 
网络出版时间: 2012-12-19  10:06:31 
URL: http://www.cnki.net/kcms/detail/11.1913.R.20121219.1006.003.html 

 

DOI: 10.3724/SP.J.1005.2013.00315 

植物 miRNA 的进化 

魏强, 梁永宏, 李广林 

陕西师范大学生命科学学院, 西安 710062 

摘要: 鉴于 miRNA 在植物基因表达调控中的重要作用, 人们已经开展对植物 miRNA 的预测、鉴定、功能和进

化等方面的研究。随着许多模式植物基因组测序的完成, miRNA 的基因组学和进化信息的整合为 miRNA 的起

源和进化研究提供了越来越多的证据和假说 , 然而尚未见关于植物 miRNA 进化方面的系统报道。文章从

miRNA 的起源以及相应的几种假说、miRNA 的产生和消亡、miRNA 的功能进化等几方面来分析和综述植物

miRNA 进化的研究进展。 
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Evolution of miRNA in plants 

WEI Qiang , LIANG Yong-Hong , LI Guang-Lin 
College of Life Science, Shannxi Normal University, Xi’an 710062, China 

Abstract:  Due to the important role of miRNA in regulation of plant gene expression, researchers have focused on the 
prediction, identification, functional and evolutionary analysis of miRNA. As genome sequencing has been completed in 
many species, the integration of genomic sequences with evolutionary data of miRNA provides more and more evidence 
and hypotheses for the origin and evolution of miRNA. However, the evolution of miRNA in plants has not been exten-
sively reviewed. In this article, we reviewed several aspects of the evolution of miRNA in plants, including the origin hy-
pothesis of miRNA, the birth and death of miRNA, and the functional evolution of miRNA, which provides a reference for 
future research. 
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microRNA (miRNA)是一类长度为 19~24nt的非
编码小分子RNA, 其作为一种转录后调控因子在真
核生物的基因表达调控中有着非常重要的作用。

miRNA在转录后水平通过与mRNAs 的序列互补识
别靶基因, 并引起靶基因的降解或抑制其翻译, 最

终达到抑制特定基因表达的目的[1]。自 1993 年Lee
等[2]从线虫(Caenorhabditis elegans)中发现miRNA以
来, miRNA便开始受到人们的关注, 目前在DNA病
毒、单细胞生物和动植物中均有发现 (http://www. 
mirbase.org/)。最早发现的miRNA是运用正向遗传学
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的方法从线虫中通过克隆发现的lin-4[2], 后来在植
物中利用突变体分析以及直接克隆和测序分析发现

miRNA[3]。现在主要用生物信息学和实验相结合的

方法来识别植物miRNA。生物信息学预测主要是根
据miRNA前体的二级结构来预测。miRNA验证一般
利用的是核酸杂交或扩增的原理, 如Northern杂交、
芯片、原位杂交、实时PCR、滚环扩增和基于共轭
聚合物的检测方法等[4]。目前在miRBase (Release 18)
中储存有 168个物种的 18 226条发夹前体序列和 21 
643 条成熟miRNA序列及其前体序列, 这为miRNA
的 进 化 分 析 提 供 了 可 靠 的 资 源 (ftp:// mir-
base.org/pub/mirbase/CURRENT/README)。 

大多数古老的植物miRNA在物种间是高度保守
的, 这暗示了其功能的重要性[5,6]。然而, 非保守的
miRNA可能对物种特有新功能的产生有重要的意
义。研究发现植物年轻miRNA的出现是由靶基因的
反向复制产生的[7]。miRNA不断进化并形成基因家
族, 那么miRNA基因究竟是怎么样进化并成大家族
的？本文结合作者的研究就植物基因组中miRNA基
因家族进化研究的最新进展作一综述。 

1  植物 miRNA基因的物种分布与保守性 

1.1  植物 miRNA基因的产生   

miRNA基因在细胞核中转录后, 形成初级转录
本 pri-miRNA, 随 后 被 剪 切 为 前 体 miRNA(pre- 
miRNA), 进而在DCL1(Dicer-like 1)作用下被剪切为
50~500nt的茎环结构。在HLY1(Hyponastic Leavas 1)
和SE(Serrate)的作用下将茎环结构加工成miRNA/ 
miRNA*复合体。该复合体在S-腺苷甲硫氨酸依赖的
甲基转移酶HEN 1(Hua enhancer 1)的作用下在 3′端
进行甲基化修饰, 然后在植物外运蛋白直系同源物
5(HASTY)的作用下由核输出到胞质中。在胞质中
miRNA的一条链被降解, 另一条链进入RNA诱导的
基因沉默复合体(RISC蛋白复合体)中, 该复合体结
合到靶mRNA上诱导mRNA裂解[8]。植物miRNA前体
在长度和二级结构上变化较大, 但这种变化在物种
间和物种内都有一定的规律 , 如 miR164 和 
miR408。这种变化似乎反映出miRNA前体识别和剪
切的不同分子机制。然而这种变化不是绝对的, 在
一些家族中 , 所有成员的大小都是统一的 , 如

miR319。这种现象可能成为影响miRNA结构和功能
差异及进化的分子基础[9~11]。 

1.2  miRNA的物种分布及其保守性 

不同植物物种中大部分miRNA是保守的[12], 一
个物种中的miRNA基因在其他物种中有直系同源基
因存在[10]。例如Zhang等[6]在 71个物种中鉴定了 37
个miRNA家族的 481个miRNAs, 结果表明至少存在
于 10个不同物种中的miRNA家族是高度保守的, 如
miR156/157、miR172、miR170/171、miR165/166、
miR159/319、miR396、miR168、miR160、miR390。
存在于 5~9 个不同物种中的miRNA被认为是中度保
守, 如miR394、miR164、miR169、miR167、miR162、
miR398、miR414、miR393、miR397、miR163。存
在于 2~4 个不同物种中的miRNA家族被认为是低度
保守的 , 如miR158、miR395、miR408、miR399、
miR403、miR161、miR406、miR173、miR415、
miR416、miR417、miR418、miR419、miR420、
miR426。存在于 1个物种中的miRNA被认为是非保
守的。其他的研究也有类似的结果[13,14]。通常在植

物中鉴定的miRNA从miR156 到miR408 大部分是相
当保守和古老的, 且在植物发育及胁迫响应等方面
起着非常关键的作用, 其表达水平也比较高; 然而, 
miR408 以后的miRNA家族被认为是在进化过程中
新产生的, 它们通常具有特定的功能, 而且具有种
属特异性, 通常弱表达, 一些还需要特殊条件的诱
导[15,16]。我们在黄瓜(Cucumis sativus)miRNA的研究
中也发现有类似的结果, 如图 1所示。 

我们的研究还表明, miR156/157、miR159/319、
miR166、miR170/171、miR160、miR167、miR390、
miR395、miR408、miR414、miR419、miR529、miR477 
和miR536 存在于有胚植物中。miR396 家族在维管
植物中最早出现, miR398则在种子植物中出现。另
外miR164、miR168、miR169、miR172和miR393 等
家族在被子植物中均有发现。除了miR397 家族外, 
这个结果和Cuperus等[3]的研究结果相似。值得注意

的是, 只有miR403 家族出现在真双子叶植物中, 推
测它可能是真双子叶植物所特有的家族。在动物

miRNA保守性的研究中也发现具有类似的情况, 然
而有研究表明 , 鳉在青 (Oryzias latipes)、斑马鱼 
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图 1  黄瓜以及其它植物中保守 miRNA 家族 
Pl(Plant)：植物; Em(Embryophyta)：有胚植物; Tr(Tracheophyta)：导管植物; Sp(Spermatophyta)：种子植物; Mo(Monocots)：单子叶植
物; An(Angiosperms)：被子植物; Eu(Eudicots)：真双子叶植物; Cr(Core rosids)：核心蔷薇; Cre(Chlamydomonas reinhardtii)：衣藻; 
Ppt(Physcomitrella patens)：小立碗藓; Smo(Selaginella moellendorffii)：江南卷柏; Pta(Pinus taeda)：火炬松; Osa(Oryza sativa)：水稻; 
Sbi(Sorghum bicolor)：高粱; Zma(Zea mays)：玉米; Vvi(Vitis vinifera)：葡萄; Gma(Glycine max)：大豆; Mtr(Medicago truncatula)：蒺藜
苜蓿; Csa(Cucumis sativus)：黄瓜; Ptc(Populus trichocarpa)：杨树; Ath(Arabidopsis thaliana)：拟南芥。同一颜色表示对应的miRNA家
族存在于相同的物种数中(如miR160 和miR396 都存在于 11 个物种中)。表格中的数字表示在每个物种中对应的miRNA家族的成员数
(如Ppt中miR166家族的成员是 13个, 在Smo中是 3个)。 
 
(Danio rerio)、鸡(Gallus gallus domesticus)和小鼠
(Mus musculus L.)中保守的miRNA在时间和位置上
不是严格保守的[17]。虽然研究表明一些动物miRNA
在不同的动物之间是保守的, 一些植物miRNA在不
同的陆生植物之间也是保守的, 然而还没有证据表
明任何一个miRNA在动物和植物之间也保守(目前
的研究发现只有来源于LTR逆转录转座子的miR854
和miR855在动物和植物中都存在[13], 但进一步的研
究发现它们是转座子相关的siRNA产生位点, 被错
误注释为miRNA)。 

2  植物 miRNA进化起源的假说 

年轻的 miRNA 基因是如何形成的呢？目前对
此问题的研究结果不统一 , 没能提出所有植物
miRNA 起源的合理解释, 总结近年来关于 miRNA
起源的研究进展, 我们发现共有 3 种假说, 其中每
一种假说都不能单独解释所有植物 miRNA 的进化
起源问题, 但它们可以互为补充。 

2.1  反向重复假说 

植物miRNA基因家族比动物的更庞大, 因此关
于植物基因组中 miRNA 的起源问题, 证据非常有 

限。植物miRNA通常是分散在基因组上, 在几千个
碱基的范围内很少有miRNA家族成员聚集成簇[18]。

Voinnet等 [8]认为许多保守的植物miRNA基因是由大
规模的基因组复制和基因重排产生, 所以通常会有
多个位点。目前较为公认的是由Allen等 [7]提出的反

向重复假说, 该假说认为新miRNA基因的产生与它
们的靶基因有关, miRNA的进化来自它们的靶基因
的反向重复。这些反向重复能直接在基因组序列中

发生。已知的靶基因反向重复形成“头对头”或“尾对
尾”的全部或部分基因序列, 当它们转录时, 这些来
自靶基因复制的mRNAs形成长的、自身互补的发卡, 
然后被Dicer-like蛋白裂解为siRNAs。这些siRNAs一
方面引起源基因的沉默, 另一方面引起与其有序列
配对关系的基因的沉默。随着时间的推移, 突变在
反向重复中积累, 除产生miRNA和miRNA*序列的
一些小的区域外, 这种突变使它们与其靶基因的序
列差异越来越大。随着基因的进化, mRNA发卡具有
的结构越来越像miRNA前体, 于是miRNA形成。刚
形成的miRNA仍然与它们的靶基因保持着显著的序
列相似性。拟南芥(Arabidopis thaliana)中有几个物
种特异的miRNAs, 不仅是成熟的miRNA, 前体的临
近 区 域 也 与 它 们 的 靶 基 因 互 补 ( 例 如 拟 南 

http://www.mirbase.org/cgi-bin/mirna_summary.pl?org=cre
http://www.mirbase.org/cgi-bin/mirna_summary.pl?org=ppt
http://www.mirbase.org/cgi-bin/mirna_summary.pl?org=smo
http://www.mirbase.org/cgi-bin/mirna_summary.pl?org=pta
http://www.mirbase.org/cgi-bin/mirna_summary.pl?org=osa
http://www.mirbase.org/cgi-bin/mirna_summary.pl?org=sbi
http://www.mirbase.org/cgi-bin/mirna_summary.pl?org=zma
http://www.mirbase.org/cgi-bin/mirna_summary.pl?org=vvi
http://www.mirbase.org/cgi-bin/mirna_summary.pl?org=gma
http://www.mirbase.org/cgi-bin/mirna_summary.pl?org=mtr
http://www.mirbase.org/cgi-bin/mirna_summary.pl?org=ptc
http://www.mirbase.org/cgi-bin/mirna_summary.pl?org=ath
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芥的miR161 和miR163)。然而对于古老的miRNA基
因仅仅在miRNA和miRNA*序列内与靶基因同源 , 
详见图 2A。Zhang等[19]认为与转座子(TE)相关和假
基因相关的miRNA其起源也是经历了反向重复事件, 
如miR812和miR846等, 详见图 2B和 2C。尽管反向
重复模型对于植物中与靶基因完全配对的miRNA的
进化是一个很有吸引力的解释, 但它似乎仅仅适合
于非保守的植物miRNA基因, 因为在保守的miRNA
基因和它们的靶基因之间没有发现这样的相似性
[17]。另外, 拟南芥中通过小RNA深度测 序[9,10]也表

明许多miRNAs的进化也不能用反向重复假说来解
释。 

2.2  串联重复和片段重复假说 

Maher等 [20]首先在同一个基因内或相邻的基因

间区寻找邻近的miRNA, 并且在miRNA基因家族中
发现了串联重复。他们进一步总结了每一个miRNA家
族的串联重复和片段重复的数量, 发现 22个miRNA
基因家族中有 18个是通过串联重复或片段重复, 甚
至是二者的组合产生。这 18 个miRNA家族中, 6 个
miRNA基因家族的 23 个miRNA基因涉及到串联重
复, 其中最长的串联重复由 6 个miRNA基因组成, 
其余的miRNA基因以 2 个或 3 个为一组串联产生。
在 23 个串联重复的miRNA基因中 , 如果每一个
miRNA与下游最近的串联重复miRNA配对, 其 2/3
是在同一条链上, 串联重复的miRNA之间的平均距
离是 1 987nt。Wang等[21]研究表明串联重复和全基因

组复制是水稻(Oryza sativa)miR156家族扩增的驱动
力量, 并通过进化分析表明miR156b或miR156c是通
过串联重复产生, 而且发生在全基因组复制之前。
同时他们在高粱(Sorghum bicolor)和玉米(Zea mays)
中也发现串联的miR156b/156c, 在这些禾本科中含
有miR156b/156c的基因组区域是高度保守的, 表明
串联重复发生在禾本科植物物种分化之前。Guddeti
等[22]在研究水稻miR 395 基因家族的进化时, 发现
水稻miR395 基因家族的 24 个基因能独特的形成 4
个小簇, 其中三簇是通过片段重复形成的。这些研
究表明miRNA家族成员是由该家族miRNA基因的
共同祖先通过基因复制或者大片段重复产生, 详见
图 2D。 

2.3  随机起源假说 

然而, 很多年轻miRNA基因的进化起源并不能

全部用前面提到的两种假说去解释, 因此, Felippes
等 [23]提出一些miRNA也许通过随机序列产生或从
折叠序列自发形成。他们认为随机序列仅仅在最近

的进化上才出现, 随机折叠能引起新miRNA的产生, 
并通过对拟南芥特异的一些miRNA的全基因组分析
发现, 一些进化上年轻的拟南芥miRNA与拟南芥基
因组的其他区域没有相似性, 这表明它们是由偶然
自身互补的序列产生。全基因组分析也表明年轻

miRNA直接从一个自身互补或者包含某些特征的
miRNA折叠序列进化而来, 并产生一个像发卡结构
的RNA。随后通过与原始的靶标共进化稳定下来 , 
并可能形成这些原始miRNA基因的一个小亚类。
Svoboda等[24]已经推断出动物miRNA也能通过随机
序列产生, 他们通过果蝇属 3 个种之间miRNA随机
起源的比较, 发现在这个属中大量的miRNA有很高
的产生和消亡速率。而且Axtell[25]推测随机折叠的杂

散的转录本可能是植物年轻miRNA进化的第一步。
随后, 也有人发现miRNA基因可能由自身互补区域
或者具有自身互补特性的其他结构随机形成, 而且, 
由这些随机自身互补的区域形成miRNA不需要复制
事件 , 而是通过这些起源位点随机突变来获得
miRNA的特征 [23,26], 如miR843、miR849、miR850
和miR863等[27]。详见图 2E。 

3  miRNA基因的进化 

目前对于miRNA的产生和消亡(miRNA的进化
动力学机制)还没有合理的解释。年轻的miRNA不像
高度保守的那些古老的miRNA, 其通常是弱表达 , 
加工不严密 , 分化程度较高 , 趋向于缺少靶标 , 这
表明年轻的miRNA基因在进化上趋于中性。几个植
物物种的基因组分析表明miRNA的折叠、表达、结
构、加工效率以及miR NA大小的变化均可导致
miRNA基因位点的改变, 并且产生年轻的miRNA[3]。

Nozawa等 [ 28]发现miRNA可以由转座子产生, 也可
由非转座子类miRNA基因产生。于是他们对非转座
子类miRNA基因的产生和消亡进行了研究。研究结
果表明在绿藻(Chlamydomonas reinhardtii)和陆生植
物分化之前还没有miRNA基因存在, 在绿藻分化之
后, miRNA基因的数量在陆生植物家族中开始增加,
陆生植物中每个miRNA基因家族中的miRNA平均
数是 2.7 个, 而现存的豆科中其平均数达到 8.1, 说 
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图 2  miRNA 的进化过程 
粉色代表 miRNA 的起源, 灰色代表 miRNA 起源后经历的选择作用, 浅黄色的代表 miRNA 经过选择等作用后的结局。A：靶基因的
反向重复产生 miRNA的过程; B：转座子产生 miRNA的过程; C：假基因产生 miRNA的过程。D：串联重复和片段重复产生 miRNA
的过程; E：由随机折叠和随机序列产生 miRNA的过程; F：miRNA经过选择作用后的命运(Ⅰ～Ⅳ表示 4种命运)。 
 
明miRNA在家族中的拷贝数随着植物由低等到高等
的进化而逐渐增加。进一步研究有花植物祖先中的

miRNA和miRNA基因家族的数量时发现miRNA基
因家族增加的数量远远小于miRNA增加的数量, 表
明许多miRNA基因是由基因加倍产生的。同时在研
究中还发现多达 90%的保守miRNA家族为多基因家

族, 却只有 23%的物种特异的miRNA基因形成多基
因家族。这进一步说明基因加倍在增加miRNA基因
的数量中扮演着重要的角色。Wang等[21]的研究也表

明基因加倍以及拷贝的丢失可能是植物miRNA产生
和消亡的主要进化途径之一。此外, 在有花植物的
研究中发现, 水稻获得了 126 个miRNA基因却只丢
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失了一个, 在同一时期番木瓜(Carica papaya)获得
了 8个miRNA基因, 却丢失了 25个, 而且在miRNA
基因家族的数目变化上也有这样的趋势。说明

miRNA的产生和消亡以很高的频率发生[9]。目前的

研究表明并不只是年轻的miRNA基因和其基因家族
不断的产生和消亡, 在植物长期进化的过程中, 古
老的miRNA基因同样也会消亡。如陆生植物祖先的
10个miRNA基因家族中的 5个和有花植物祖先的 25
个miRNA基因家族中的 13个在起源后就消亡[28]。 

miRNA基因是以产生和消亡的方式动态进化的, 
但是在miRNA的产生和消亡的过程是否存在选择呢?
目前已有的研究发现这个过程确实存在选择作用。

于是我们按照选择作用将miRNA最后的命运分为四
种结局, 详见图 2。第一种, 也是最普遍的一种, 就
是DCL1 对于完全配对的dsRNA的催化活性是有限
的, 并且不显著。DCL1依赖性的获得以及随后来自
折叠前体的零散的小RNA产物的形成, 需要能够导
致折叠错配的漂变的积累。经过漂变的序列继续漂

移, 靶向能力和启动子序列都衰退了, 最终这些位
点消亡[9]。推测中性选择作用下年轻的miRNA基因
符合这条命运, 如miR843等, 见图 2F。第二种命运
是随着原始基因、原始家族的序列特异化 , 产生
miRNA的序列也趋于稳定化。如果在miRNA负调控
下产生一个靶基因或基因的有利条件实现了, 这种
命运就可能发生, 且可能引起miRNA序列的选择[9]。

miR824-AGL16 的调控组合是这种命运的一个例证, 
如图 2F所示。第三种命运是一个新的靶基因或家族
偶然获得靶向特异性, 然后通过有利的选择事件稳
定下来。尽管没有直接的数据支持miR856扮演一个
有功能的角色, 但它靶向来自原始基因ZAT1 和一个
新基因CHX18的转录本[9], miR856的命运可能属于
这一类, 如图 2F所示。我们推测正向选择作用下产
生的miRNA符合这两种命运。第四种, 植物miRNA
还受到强烈的纯化选择作用, 如miR393和miR396等, 
如图 2F所示。研究发现在拟南芥和琴叶拟南芥
(Arabidopsis lyrata)的同源miRNA基因之间的核苷酸
分化模型与中性进化是一致的。对于非十字花科物种

中存在的拟南芥miRNA基因家族, 在环和环末端的茎
区分化程度最高, 但在miRNA和miRNA*区域分化程
度最低[16,27,29,30]。这说明成熟miRNA和靶RNA之间
互补性的维持受到强烈纯化选择的作用。 

4  miRNA功能的进化 

古老的 miRNA大多数在植物的生长、发育、胁
迫响应等方面发挥重要的调控作用。随着进化, 个
别物种中逐渐出现了高度特异的年轻 miRNA 基因, 
高度保守的miRNA基因家族也开始扩增, 并且通过
复制、亚功能化或新功能化而进一步特异化。保守

的 miRNA 在大多数物种中会形成复杂的调控网络, 
其功能也多样化。从 miRNA由保守到不保守, 古老
到年轻的进化轨迹来看, 年轻的miRNA也会在植物
生长发育的特定阶段发挥一定的作用。同时一些

miRNA 会随着靶标的进化而进化 , 即共进化。
miRNA 在与靶标的共进化过程中形成复杂的调控
网络, 而且导致了miRNA的功能在进化过程中越来
越多样化和特异化。 

4.1  miRNA与靶标的共进化及其调控网络 

miRNA在进化的过程中与其靶标共同进化, 即
共进化。古老的miRNA是由它们的一个靶基因的复
制而产生 ,  复制的序列通过反向或变异形成
miRNA。这些古老的miRNA保留了结合靶基因转录
本的能力, 但除与它们的靶基因结合位点外几乎再
没有保留相同的序列。相反, 年轻的miRNA与它们
的靶基因在序列上更相似。根据这些讨论, miRNA
基因, 包括启动子、转录区域、末端可能从靶基因
进化而来 [ 15], 例如拟南芥的SPL基因家族成员的加
倍产生了发卡转录本, 然后被Dicer-like蛋白剪切为
siRNA。随着进化的进行, 在复制基因中序列发生变
化 , 产生了  miR156/157。一些SPL家族成员 , 如 
SPL10 和SPL11、SPL13A和SPL13B, 是在后来产生
并与基因配对紧密联系。进化分析表明  miR156/ 
157基因家族早期是由SPL基因家族进化而来。后来
miR156/157基因和靶基因家族成员继续通过加倍扩
增, 但并不是所有的 SPL基因进化为 miR156/ 157
的靶基因, 也很难说miR156/157 是由哪一个SPL进
化而来, 但SPL7、SPL13A和SPL13B与 miR156/157
家族的同源性更高。尽管如此, SPL13A和SPL13B是
miR156/157的直接靶标, SPL7却不是。不过其他的
一 些 成 员 如  m i R 3 9 8 和 m i R 4 0 8 受 到 
SPL7的调控[15]。在共进化程中miRNA家族的种类和
数量增多 , 对应的miRNA的靶标数量和种类也  增
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加。 
在miRNA和其靶标的共进化过程中, miRNA与

其靶标可构成复杂的调控网络, 目前的研究发现有
以下两种调控网络。第一种是miRNA与靶基因构成
的调控网络。对大量已有文献的挖掘, 发现miRNA
的靶基因主要为转录因子(TF)[31~34]。其与靶标可以

构成miRNA-TFs调控网络。例如, 在拟南芥中预测
的PHR1-miR399-PHO2调控途径, 在这里, PHR1的
功能是作为调控miR399 转录的一个转录因子 [35]。

miRNA介导的一种调控网络是在特异miRNA和下
游TFs之间形成反馈回路。越来越多的实验证据指出
这类调控在平衡有机体内TFs和miRNA之间的平衡
中有重要作用 [36,37]。因此通过上游和下游分析或者

文献挖掘, 在miRNA和TFs之间整合更多的反馈环
能增加miRNA参与调控网络的复杂性, 有利于挖掘
miRNA参与调控的生物学意义。除了miRNA和TFs
之外 ,  在mi RN A和其他的特异性靶标之间也能 
形成类似的反馈调控网络。例如DCL1和miR162 之
间[38]以及AGO1和miR168之间[39]形成的调控网络。

第二种是miRNA形成的自身调控网络。根据最近的
植物降解组测序结果, Meng等[40]提出miRNA基因的
一个自身调控机制。成熟的miRNA和miRNA*在它
们的前体序列上都有它们的识别区域。例如分别编

码miRNA和miRNA*的区域。因此包括前体miRNA
和初级转录本miRNA在内的miRNA前体都能被相
应的miRNA和miRNA*识别 , 并作为体内的靶标而
被降解。从这一点可以看出：自身调控是miRNA基
因在表达调节中作为一个缓冲体系而发挥作用的一

个机制。另外我们认为miRNA和miRNA之间可能有
协同作用, 共同发挥某一特定的功能, 而且这种协
同作用可能成为促进miRNA基因不断产生和消亡的
一种动力, 从而进一步推动miRNA调控网络的升级
和复杂化。 

4.2  miRNA功能进化的多样化 

除了对靶mRNAs的降解和抑制外 , 有一些
miRNA有其他特定的功能或者赋予miRNA-AGO复
合物独特的性质[3]。除了在miRNA介导的调控网络
中具有调控功能外, miRNA还可以引起 21nt siRNA 
(ta-siRNAs)的产生。在RNA干扰途径中, 反式作用
siRNA(ta-siRNAs)是依赖于RDR6 和DCL4 的产物, 

它们具有抑制其靶mRNAs的功能 [41]。由miR173- 
AGO1、miR390-AGO7 和miR828-AGO1 复合物分
别介导TAS1/TAS2、TAS3 和TAS4(TAS为产生ta-siRNA
的转录本)的裂解, 然后导致tasiRNAs 的产生。因此
miR173、miR390 和miR828 的功能是作为siRNA途
径中的一个激活剂而不是抑制剂 [42,43]。另外 , ta-
siRNA来自非编码位点, 一些miRNA靶向的mRNAs
产生次级 siRNAs。这些mRNAs中的一些依赖于
RDR6/DCL4产生类TAS转录本的 21nt siRNAs。在某
些情况下 , miRNA在多个位点靶向转录本或者与
tasiRNAs结合, 可能引发次级siRNAs的形成[44]。此

外, miRNA还可以介导DNA的甲基化[45]。类似的, 起
源于miRNA折叠的 23nt或 27nt的DCL3 依赖型小
RNA倾向于与AG04 结合并直接甲基化 [46]。在 
P.patens中研究发现突变体和miRNA靶向RNA双链
的水平增加, 显示出在靶向位点DNA甲基化水平的
提高, 根据这一点将miRNA与经过DNA甲基化的转
录后基因沉默联系在一起 [47]。因此 miRNA和
miRNA-AGO复合体已经有了功能的进化 , 这些功
能不同于典型的mRNA抑制, miRNA能够在转录和
转录后途径中发挥作用。  

5  结语与展望 

植物miRNA大部分分散在植物基因组上, 形成
一个独立的转录单元。而不同的miRNA在进化过程
中形成了不同的家族。大规模的加倍事件在这些

miRNA基因家族的进化过程中扮演着重要的角色。
miRNA增加的方式与编码基因相同, 从而维持和参
与基因调控系统的剂量平衡。然而它们之间也有不

一致的方面, 当考虑到基因加倍发生时靶基因家族
也扩增, 这些miRNA的靶标数量可能相对较大。但
我们的观察结果与先前的研究表明这些miRNA的靶
基因的数量相对较少。这可能解释为靶位点在基因

加倍后的新功能化和亚功能化过程中丢失了[48,49]。虽

然有关miR NA起源的各种假说都能部分的解释
miRNA的起源问题 ,  但起源机制目前尚未研究清
楚。如果能将具体的起源机制研究清楚, 则miRNA
的产生和消亡机制也可以很快被认识, 对于物种特
异miRNA的功能研究也可以更深入。目前发现在 
miRNA起源中 , 有 RNAi作用 , 特别是 siRNA对
miRNA的合成有明显的影响。在miRNA的进化过程
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中 , 同样也有其他选择作用 , 如纯化选择作用 , 研
究发现年轻miRNA比保守miRNA的序列变异更明
显 , 说明纯化选择主要作用于大部分高度保守的
miRNA。但为什么年轻的miRNA序列变异程度更高, 
目前还没有合理的解释。此外, 单核苷酸多态性研
究发现在miRNA区域核苷酸变化比较少见, 但在其
靶标区域有多态性存在。说明miRNA和靶标之间调
控的多样性, 同时也说明在进化过程中它们经历了
强烈的选择[29]。另外还有局部正向选择作用, 正向
选择作用于包含miRNA的区域 , 这种选择靶向
miRNA顺式调控的可变区域[50]。目前对于miRNA功
能的多样性进化的机制和结果并不清楚, 还需要更
多的研究。 

通常人们认为包括 miRNA 在内的非编码 RNA
是中性进化的 , 但越来越多的结果表明 , 植物
miRNA 和编码蛋白的基因一样 , 也经历着正向选
择、中性选择和纯化选择的过程。虽然植物 miRNA
只占植物基因组的一少部分, 但植物miRNA的进化
研究打开了非编码 RNA研究的一扇窗户, 开辟了非
编码 RNA 进化研究的新领域。我们相信随着植物
miRNA 进化的深入研究 , 对全基因组水平的植物
miRNA 进行系统的进化研究必将成为一种趋势, 其
结果势必推动很多生命现象的解释。 
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