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miR319 在植物器官发育中的调控作用 
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四川农业大学玉米研究所, 雅安 625014 

摘要: microRNAs (miRNAs)是一类内源性的、21~25 个碱基长度的小分子非编码 RNA, 它通过指导剪切或者抑

制翻译等方式调节植物基因的表达, 参与调控植物生长发育各个方面。大量研究表明, miR319 通过靶向 TCPs

转录因子控制植物叶、花等器官的生长命运, 并参与调控部分激素生物合成和信号传导通路, 在植物发育过程

中发挥重要生物学功能。文章综述了 miR319 在植物叶形态建成、生长发育以及叶衰老和花器官发育等过程中

的重要调控作用。 
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The role of miR319 in plant development regulation 
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Abstract:  MicroRNAs (miRNAs) are an extensive class of endogenous, non-coding, short (21~25 nt) RNA molecules, 
which regulate expression of target genes through miRNA-guided cleavage or translational repression of mRNAs. Plant 
miRNAs are involved in all aspects of regulation of plant growth and development. The miR319 was shown to regulate 
TCPs transcription factor controlling the fate of plant organ growth such as leaves and flowers and was involved in 
regulating part of hormone biosynthesis and signal transduction pathways. Thus, they play a key biochemical function in 
plant organs development. This review focused on the key roles of miR319 in regulation of the morphogenesis, 
development, and senescence of plant organs such as leaves and flowers. 
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microRNAs (miRNAs)是一类内源性的、21~25
个碱基长度的小分子非编码RNA, 是真核生物基因
表达中的一类负调控因子 , 它可以通过与靶基因
mRNA分子完全或部分匹配 , 指导mRNA剪切或者
抑止翻译等方式来调节植物基因的表达, 参与调控

植物生长发育各个方面, 包括根、叶、花等器官的形
态建成、细胞分化、组织形成、新陈代谢、激素分泌、

信号传导以及逆境胁迫响应等生物学过程[1~4]。对拟南

芥、玉米、水稻等模式植物miRNA的研究表明 , 
miRNA主要参与基因转录后水平的表达调控, 绝大



 
1204 HEREDITAS (Beijing)  2011 第 33卷 

  

 

部分miRNAs倾向通过靶向转录因子或其他类型的调
控蛋白, 在植物生命过程中有着非常重要的作用[5,6]。 

在植物约 20 个保守的miRNA家族中, miRNA 
319(miR319)与植物叶、花器官的生长命运密切相关, 
并且参与调控部分植物激素载体蛋白, 从而调控部
分植物激素合成以及重要信号传导通路。虽然近几

年利用高通量测序技术挖掘出数量巨大、种类繁多的

植物miRNAs, 但是miR319(或miR-JAW)却是第一个
利用正向遗传突变筛选方法发现的植物miRNA [7~9]。

进一步研究表明, miR319主要靶向作用于TCP(TB1, 
CYC and PCFs)转录因子基因家族成员, 其靶基因
是第一个应用芯片技术在全基因组水平上鉴定所得

的[7, 10]。此外, 利用生物信息学手段预测并结合实验
验证发现, miR319除主要调控TCP转录因子基因外, 
也能调控一些MYB转录因子。本文综述了miR319
通过靶向TCPs转录因子控制植物叶、花等器官生长
命运的重要生物学功能, 揭示了miR319调节植物激
素合成从而参与植物生长发育相关激素调控网络、

信号传导以及其对靶基因的精细调控机制, 明确了
miRNA在植物生长发育相关基因调控表达中的重要
作用。 

1  miR319简介 

1.1  miR319的发现 

2003 年 , Palatnik等 [8]通过正向遗传突变筛选 , 
发现对jaw-D基因进行突变可以诱导产生一类新的
miRNA即miR319。miR319通过靶向作用于TCP转录
因子家族部分成员来调控植物叶片的形态建成与生

长发育。miR319过表达导致植物叶片偏上生长、叶
片发育皱缩以及叶片边缘锯状化等一系列表型异常

现象。虽然大多数开花植物叶形态建成和叶发育状

况各不相同, 但这些植物中均已发现MIR-JAW前体
及其靶TCPs基因。例如, 利用高通量测序、生物信
息学手段以及文库构建等方法, 研究者陆续从小麦
[11]、水稻[12]、玉米[13]、蒺藜苜蓿[14]以及芸苔属[15]等

开花植物叶中发现MIR-jaw、MIR-jaw-like基因及其
靶TCPs基因。 

1.2  miR319的进化关系 

植物中成熟miRNA及其前体序列具有保守性特
征 , 利用生物信息学软件进行比较基因组学研究 , 
可以探讨保守的miRNA基因家族在不同物种中的保
守性与进化演变关系。本文作者下载了miRNA数据
库miRBase(http://www.mirbase.org/)[16]收录的拟南

芥、水稻、玉米和小麦等植物中miR319家族成员及
其前体序列, 采用MEME4.6.0(http://meme.nbcr. net/)
和MEGA3.1软件对其保守性与进化关系进行分析。
分析结果表明(图 1), miR319基因家族成员在不同植
物中的保守性很高, 例如拟南芥miR319家族 3个成
员间, miR319a与miR319b序列相同, miR319c 3′端的
倒数第 2 个核苷酸与miR319a、miR319b有差异; 玉
米miR319家族 4个成员间序列均相同, 玉米miR319
家族 4个成员序列与水稻miR319家族 2个成员的序
列相同, 并且两者均与拟南芥miR319家族 3个成员
序列的前 19 个核苷酸相同。此外 , 不同植物中
miR319 家族成员以及同一植物中miR319 家族各成
员的进化率各有不同(图 2), 例如玉米miR319家族 4
个成员间miR319a、miR319c与miR319b、miR319d
分别位于 2 个不同的进化分枝上, 玉米miR319 家族
与水稻miR319 家族进化关系较近 , 而与拟南芥
miR319 家族进化关系较远。miR319 家族在不同植物
中的高度保守性, 暗示其可能在多种植物的器官形态
建成及生长发育中发挥重要作用。 

 

 
 

图 1  不同植物 miR319 家族保守性 
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图 2  不同植物 miR319 家族进化关系 
 
1.3  miR319的靶基因 

由于多数植物miRNA通过影响其靶基因mRNA
的稳定性而发挥作用, 因而使某一个特定miRNA表
达异常后 , 采用芯片技术在全基因组水平上检测
mRNA丰度变化, 可以鉴定miRNA作用的靶目标[17]。

Palatnik等[8]利用此方法并结合 5′ RACE实验验证了
miR319靶向作用于TCP转录因子家族部分成员来调
控植物叶的形态建成与生长发育。Schommer等[18]研

究表明, miR319 靶向作用于TCP转录因子家族部分
成员不但调控植物叶的生长发育, 而且还通过控制
茉莉酸激素生物合成从而参与调控茉莉酸调控通路, 
进而调控植物叶的衰老进程。Nag等 [19]进一步研究

发现, miR319 靶向调控TCP4 从而在植物花器官的
生长发育中起着关键作用。 

Cubas等[20]首次提出TCP基因家族概念, 至今发
现TCPs组成了一类植物生长发育相关的特殊的转录

因子家族。保守的TCP结构域由大约 60个氨基酸组
成, 其中有 14 个氨基酸高度保守, 以精氨酸、亮氨
酸和甘氨酸为主 , 且能够形成特殊的bHLH (basic 
Helix-Loop-Helix, 碱性螺旋-环-螺旋)结构。这个
bHLH结构与传统的bHLH转录因子并非一类, 属于
一种新型的bHLH结构 , 推测其可能参与了蛋白与
DNA的相互结合以及蛋白与蛋白间的相互作用 [20, 

21]。TCP蛋白分为两个亚家族：CYC/TBI亚家族和
PCF亚家族, 其中CYC/TBl亚家族又可以分为两个
亚类 ,  分别是C Y C / T B l亚类和C I N亚类 ,  C Y C 
(cycloidea, 参与金鱼草背腹不对称花型的建成)、
TB1(teosinte branched1, 控制了玉米侧枝的发育及
花序性别)、CIN(cincinnata, 参与金鱼草叶平面发育)
以及PCFl、PCF2(proliferating cell factors 1 and 2, 参
与水稻细胞周期的正调控)是这几个亚类中的代表
基因 [21~25]。TCP基因家族主要有两个子类：classI 
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和classII。classI TCP基因如PCF1、2、3主要功能为
正调控植物细胞增长, 而classII TCP基因如PCF5 、
6、7、8 , CYC和TB1等均负调控植物细胞增长。classI 
和classII TCP基因的DNA 结合序列中有一个共同
的核心序列GGNCCC, 但两侧的二核苷酸不同。3′
端与AC 相接或 5′端与AC 的互补序列G T 相接[26, 

27]。miR319 主要靶向作用的TCP转录因子基因分别
为：TCP 2, TCP 3, TCP 4, TCP10 和 TCP 24, 这 5
个TCP转录因子均属于classII类CYC/TBI亚家族中
的CIN亚类CIN-like基因[8, 28]。 

其它研究还表明, miR319 主要调控TCP转录因
子家族成员同时也能作用于一些MYB 基因[29]。虽

然MYB转录因子基因主要受miR159 家族调控, 但
是由于miR319 和miR159 家族的同源性, 两者序列
21 个碱基中有 17 个相同, 因此推测miR319 可以调
控MYB转录因子家族成员如MYB33 和MYB65。而
miR159家族成员中, miR159a和miR159b只能特异性
地调控MYB基因。虽然miR159c被预测能够调控 2
个TCP家族成员基因, 但其表达量非常低[29]。 

2   miR319调控植物器官命运 

2.1  miR319调控植物叶器官命运 

2.1.1  miR319 调控叶发育 

叶是植物进行光合作用的主要器官, 对植物的
生命活动起着重要的作用[30]。叶的发育是植物形态

建成的一个重要方面, 探明叶发育的分子调控机理, 
可以使我们更多地了解植物叶的发育机制。叶发育

开始于起始细胞在茎顶端分身组织(SAM)的两翼快
速分裂形成叶原基, 然后通过叶原基分化进入叶片
的发育[31]。正常发育的叶片在叶形态建成后, 其细
胞周期从叶顶端向基部逐渐终止, 而在cin突变体中
这种细胞周期的终止明显变慢, 这表明CIN基因通
过对细胞周期相关基因的调控从而控制叶片从细胞

分裂向分化过程的转化, 并导致叶片皱缩凹凸不平, 
同时叶片的形状和大小均受到影响[27, 32]。miR319在
拟南芥中过量表达会产生与金鱼草cin突变体类似的
表型, 采用芯片技术结合定量PCR鉴定出miR319 靶
向作用的 5个CIN-like靶基因：TCP2、TCP3、TCP4、
TCP10和TCP24。这 5个TCP基因的C端共有一个编
码 7 个氮基酸的基序, 其RNA序列与编码miR319 的

20 个碱基互补。分析进一步表明miR319 介导了这 5
个TCP基因的转录后降解, 从而部分导致了叶片的皱
缩或边缘锯齿化等现象[8, 29, 33]。 

拟南芥miR319 基因家族主要包括miR319a、
miR319b、miR319c 3个成员。分析 3个成员在拟南
芥叶片中表达状况发现, 这 3 个家族成员表达水平
各不相同且无重叠 , 因此可以推断miR319a、
miR319b和miR319c在叶生长发育中发挥着截然不
同的功能[19]。此前通过正向遗传筛选jaw-D突变体以
及过表达等方法 , Palatnik等 [8]发现对miR319a过表
达将导致叶片出现jaw表型, 研究推测miR319a在调
控叶片生长发育过程中起着关键作用 , 但是
Warthmann等[34]研究表明, miR319a在叶片发育中无
差异性表达 , 并推测miR319a在叶生长发育中没有
担负任何作用。鉴于实验结果与Palatnik等[8]推测结

论出现分歧 , Warthmann等 [34]推测原因可能是

miR319 家族的其他成员miR319b或者miR319c调控
叶片的生长发育, 但是并没有直接的实验证据可以
证明这一推论。Nag等[19]研究进一步确定miR319a在
正常叶发育中没有差异表达 , 而miR319c在叶发育
过程中有显著性差异表达, 研究结果证明在叶生长
发育过程中起着关键调控作用的是miR319c而不是
miR319a或miR319b, 其原因可能是因为miR319a和
miR319c序列极其相似 , 因此Palatnik等 [8]通过正向

遗传筛选jaw-D突变体找到的miR319 并不是他们推
测的miR319a真实序列 , 实际是miR319c的真实序
列。 

尽管研究结果已经证实miR319c的 5个靶mRNA 
TCP2、TCP3、TCP4、TCP10 和TCP24 在叶发育调
控中起着重要作用, 但是检测miR319c及其 5 个靶
mRNA TCPs基因在拟南芥发育中叶片的“基-顶轴”

(叶的基部-叶的尖部)表达情况, 检测结果表明叶尖
部位发现的表达基因只有TCP4, 而在叶的基部发现
miR319c基因表达水平很高 , 被其靶向负调控的
mRNA TCPs基因表达水平很低[8, 19]。Ori等[35]在检测番

茄叶发育“基-顶轴”中miR319 和LANCEOLATE 
(LA)(与TCP3/TCP4 家族同源且被miR319 靶向调控
的一类控制叶细胞周期和叶细胞生长的基因)的表
达情况时发现了相似的表达模式, 即：在番茄叶尖
部位发现miR319 表达水平较低而LA表达水平较高; 
而在叶的基部发现miR319c基因表达水平很高但LA
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表达水平很低。 
依据miR319与LA在番茄叶发育和miR319c与其

靶标TCP4 在拟南芥叶发育“基-顶轴”部位中的相

似表达规律可以推测miR319 通过调控其靶基因从
而控制叶的形态建成和生长发育机制：在植物叶的

基部, miR319表达水平升高导致其靶mRNA TCPs下
调表达, 此时叶细胞周期终止变慢且叶细胞增殖加
快从而促进叶器官形态建成和发育; 在植物叶的顶
端, miR319表达水平降低导致其靶mRNA TCPs上调
表达, 此时细胞周期从叶顶端向基部逐渐终止且叶
细胞增殖减慢, 从而导致叶器官发育结束[8, 19, 35]。 

2.1.2  miR319 调控叶衰老 

植物叶衰老是植物叶器官生长命运的最后阶段, 
也是一个极为复杂的生理生化过程。研究表明, 植
物叶衰老进程中叶绿体被破坏, 植株整体光合作用
水平下降; 叶绿素、蛋白质膜脂和RNA等发生降解; 
营养物质转移到储藏器官或其它发育旺盛的部位 ; 
叶片发生黄化现象, 最后导致叶细胞死亡[36, 37]。叶

衰老进程中信号转导级联放大反应受到激素或环境

刺激等多种诱导物的调节, 启动或关闭一系列基因, 
从而启动衰老进程。紧接着, 细胞转入受控的再分
化阶段 , 细胞结构重新分化 , 物质重新转移 , 最后
进入终止期即：叶细胞死亡。植物叶衰老引起的死

亡是一个受调控的高度有序过程, 涉及着大量衰老
相关基因的差异表达[38]。植物叶衰老还严格受到几

种信号分子基因的调控, 主要包括：缓解叶片衰老
的水杨酸(SA)、细胞分裂素(CK)和赤霉素(GA); 诱
发促进衰老的茉莉酸 (JA)、乙烯 (ETH)和脱落酸
(ABA), 但有关几种信号分子精细调控植物叶衰老
的分子机制研究还相对较少[39]。 

Ueda等[40]从拟南芥中分离出茉莉酸甲酯(MeJA)
并发现其其促进叶绿素降解的能力比脱落酸更强从

而首次证明了 JA具有促进植物叶衰老的作用。
Schommer等[18]研究发现miR319 靶向作用的TCP转
录因子成员通过调控催化jasmonic acid (JA)生物合
成进程的关键酶基因LOX2 从而控制着JA的生物合
成, 研究进一步指出miR319 靶向作用的TCPs通过
控制JA的生物合成进程从而正调控植物叶的衰老。
虽然研究表明外源施加JA可以加速植物叶衰老, 但
是施加外源JA不能诱导植物JA信号传导突变体提前

衰老而诱导植物 JA合成突变体却行之有效。
Schommer等 [18]通过施加外源JA诱导拟南芥JA信号
传导突变体coil提前衰老无效而施加外源JA诱导拟
南芥JA合成突变体aos和opr3 诱导有效, 结果证明
了JA信号转导缺陷以及JA信号传导途径对叶片衰老
是不可或缺的[41, 42]。通过分析外源JA在植物JA信号
传导突变体和合成突变体中的不同效应以及jaw-D
植株中miR319 靶向调控的TCPs通过调控JA合成通
路的关键酶基因LOX2 表达从而控制JA合成等现象, 
研究推测野生型植株中miR319 靶向的TCPs控制植
物叶衰老进程时, 不仅调控了JA生物合成通路而且
还可能调控了某种未发现的抑制衰老通路 , 而在
jaw-D植株中这两类miR319 靶向的TCPs调控的通路
均缺乏活性[18]。因此, 植物中miR319 含量越高, 靶
向作用的TCP转录因子数量就越少, 这就导致茉莉
酸合成量更少, 从而延缓了植物的衰老, 而这个调
控过程可以被激素处理阻断。另外, 研究还发现大
量基因包括WRKY53(一类正向调控叶衰老的重要
基因)等在rTCP4:GFP植株中呈现出逐渐上调叶发
育进程趋势, 根据此结果可以推测TCPs基因在调控
叶衰老过程中可能担负着多种重要的角色[43]。 

2.2  miR319调控植物花发育命运 

花器官是执行植物生殖过程的主要器官, 而花
器官发育相关分子生物学研究是植物发育生物学的

热点。植物花发育始于花序型分生组织出现, 而后
花序型分生组织逐渐转变为花分生组织, 再分化形
成花器官原基, 最终发育为成熟的花器官。花发育
整个命运受着严格的遗传控制, 并伴随着大量的通
过特定时空表达及相互作用来精细调控其花形态建

成的基因 [44]。研究表明 , TCP基因两个亚家族
CYC/TBI亚家族基因和PCF亚家族基因均参与调控
了植物花器官发育各方面。例如, CYC(CYC - like)基
因通过其在花原基的背腹不对称表达模式从而参与

调控花器官的不对称发育; TBI基因通过其差异表达
从而抑制雄蕊的发育, 促进雌花序形成; PCF亚家族
基因通过调控花细胞周期变化从而控制花器官发育; 
cin(cin-like)基因通过控制细胞生长从而参与调控花
器官发育过程[23, 26, 27, 45]。 

随着研究进一步深入, 大量结果证明miRNA在
植物开花时间调控及花器官发育过程中也起着不可



 
1208 HEREDITAS (Beijing)  2011 第 33卷 

  

 

替代的作用。如：miR156 调控了植物生长周期转  
变[46, 47]; miR172控制开花时间和花器官的形成[48, 49]; 
miR166 也可调控花的形态建成[50, 51]; miR167调控
了雌蕊群和雄蕊群的发育以及成熟度等 [52, 53]。

miR319 靶向作用的 5 个TCP转录因子基因均属于
CIN亚类CIN-like基因, 而cin(cin - like)基因通过控
制花器官细胞生长从而参与调控花器官发育过程 , 
由此可以推测miR319通过负调控其 5个靶标TCP转
录因子基因从而在花器官发育过程中发挥着重要的

调控作用[8, 28]。 
之 前 对 拟 南 芥 miR319 家 族 的 miR319a、

miR319b、miR319c 3个成员在植物叶发育研究结果
已经证明, 这 3 个家族成员在生长发育中发挥着截
然不同的功能, 而在叶发育过程起着关键调控作用
的并非miR319a而是miR319c[19, 34]。为进一步研究

miR319a在植物发育中特有功能, Nag等[19]研究了拟

南芥miR319a129突变体的花形态特征 , 结果表明
miR319a129突变体导致花发育过程中花瓣发育狭窄

矮短以及花药发育时雄蕊存在严重缺陷, 进而推测
miR319a在花发育中可能起着关键调控作用。虽然
miR319a、miR319b、miR319c 3个家族成员在植株
幼苗和花序中均有表达, 但是在花瓣和雄蕊发育中
只能被检测到miR319a明显持续的表达。Nag等[19]进

一步研究miR319a129和tcp4soj6突变体中miR319a及其
5 个靶基因表达情况 , 结果发现 TCP4 基因是
miR319a的 5 个靶TCPs基因中的主要靶向目标, 并
且miR319a靶向调控的TCP4基因表达水平在花发育
尤其是花瓣和雄蕊发育中起着关键作用。 

MYB转录因子基因主要受miR159家族调控。由

于miR319 和miR159 家族的相似性较高, 两者序列

21 个碱基中有 17 个相同 , 因此一些研究者推测

miR319 可以调控MYB转录因子家族成员如MYB33

和MYB65 从而影响植物雄蕊育性。miR319a过表达

引起与miR159 过表达相似的雄蕊败育以及jaw-D植

株中雄蕊器官变短且育性降低等现象, 这可能是由

于miR319a过表达导致MYB33 和MYB65 没有被激

活引起的雄性不育[29, 54]。 

2.3  miR319 靶向作用于 TCPs 转录因子调控植物
器官的机制 

基于 GO分析获得的 miR319靶向调控 TCPs转
录因子在植物发育进程中的生物学功能网络(图 3), 
可以推测 miR319通过靶向负调控 TCPs转录因子从
而影响植物器官发育命运 ,  发挥重要的生物学功
能。如图 3所示, miR319靶向 TCPs转录因子调控着 

 

 
 

图 3  GO 分析植物发育中 miR319 靶向作用 TCPs 生物学功能网络 
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叶片、花等主要器官的发育进程, 并参与调节植物
器官发育相关的激素调控网络、信号传导通路。 

针对miR319靶向作用于TCP转录因子控制叶发
育的研究表明, miR319 负调控的靶TCP转录因子协
调了植物叶发育命运中两个重要进程：在叶发育阶

段 , 靶TCP转录因子负调控叶发育进程; 而在叶衰
老阶段 , 靶TCP转录因子正调控叶衰老进程 , 并通
过调控JA生物合成关键酶基因LOX2 从而控制JA生
物合成、调节JA激素通路。而针对miR319靶向作用
TCP转录因子花发育中研究表明, miR319a靶向调控
的TCP4 基因表达水平在花发育尤其是花瓣和雄蕊
发育中起着关键作用[8, 18, 19, 35]。 

3  结 语 

植物器官发育是一个极为复杂的生理生化过程, 
期间涉及大量在转录水平或转录后调控发育特定基

因的表达。这些调控发育的特定基因包括直接参与

生理代谢的基因以及参与多种激素调控网络、信号

传导通路的调节基因。而 miRNA是植物器官发育过
程中一类重要的负调控因子, 它可以通过介导靶基
因 mRNA的裂解或抑制翻译来调控其下游大量植物
发育相关基因的表达, 从而参与调控植物器官的形
态建成、生长发育、激素分泌、信号转导等重要生

物学过程。植物器官发育相关 miRNA研究已经成为
植物生物学领域的研究热点。miR319是目前研究比
较透彻的植物发育相关 miRNA 代表之一 , 研究
miR319 及其靶向作用的 TCP 转录因子成员在植物
器官发育中的作用, 可以加深理解miRNA在转录后
水平精细调控基因表达机制以及 miRNA 通过靶向
mRNA基因调控植物器官发育的调控机制。 

随着越来越多的植物的 miRNA 家族的发现和
功能的阐明, 显示出miRNA在生物体内处于基因表
达调控的中心位置, 而且大多数植物保守miRNA是
通过靶向转录因子从而在植物发育过程中扮演着重

要的角色, 但是很多有关miRNA对其多个靶转录因
子基因的网络调控机制以及调控过程中 miRNA 是
否有放大效应仍未研究清楚。目前有关 miR319家族
成员(miR319a、miR319b、miR319c)及其调控的相应
靶 TCP转录因子在器官发育过程中的作用已经有较
为全面的报道, 但是大量miRNA家族不同个体成员
特异性精细调控机制仍是一个尚待解决的难题。 

目前针对miRNA的研究主要着力于其成熟机
制、对下游靶标的调控机制以及生物学功能方面 , 
而miRNA自身如何受上游的调控因子作用研究较
少。研究表明, miRNA基因上游序列具有启动子活性
且富含多类基序作用元件。在植物器官发育过程中, 
miRNA基因上游的调控因子直接与上游序列启动子
区域中富含的作用元件相结合从而启动miRNA基因
的表达[55~57]。利用PlantCARE软件对miR319基因的
上游序列所包含的元件进行预测和分析发现 , 
miR319 上游序列启动子区域存在TCA-element、
AREs和TGA-element等激素响应元件, 但是在植物
器官发育过程中miR319 基因上游的调控因子如何
与其上游序列富含的激素响应元件相结合从而调控

miR319 基因的表达以及上游序列启动子区域在植
物器官发育过程中发挥着怎样的生物学功能等问题

仍待进一步研究。因此, 为了更好地了解miRNA在
植物中的功能与作用机制, 应该对其上游的调控因
子和下游的靶向因子进行更广泛和深入地研究, 彻底
了解植物器官发育相关miRNA的全面调控网络, 以期
早日将miRNA机制研究付诸实际。 
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