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植物免疫反应中的小 RNA 

徐凌, 徐明良 

中国农业大学国家玉米改良中心, 农业部作物基因组学与遗传改良重点开放实验室, 北京 100193 

摘要: 植物中的小 RNA 参与多种生物学过程 , 依据其起源及前体结构的不同主要分为两类：微小 RNA 

(miRNAs)和小干扰 RNA(siRNAs), 它们的长度通常为 21~24个核苷酸, 在生物合成途径以及作用机制等方面存

在差异。病原物侵染植物后常通过诱导或抑制小 RNA 分子来调节抗病相关基因的表达, 进而调控植物与病原

物的互作反应。文章就小 RNA 的生物合成、作用途径及其在植物与病原物互作中的调控机制等方面进行了综述。 
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Abstract:  Small RNAs are involved in a multitude of biological processes in plants. Based on their origins and precur-
sor structures, small RNAs can be divided into two major classes: microRNAs (miRNAs) and small interference RNAs 
(siRNAs). Small RNAs are typically 21-24 nucleotide (nt) long, and differ in both biogenesis and biological function. In the 
pathogenic process, pathogens can either induce or suppress the synthesis of small RNAs, which, in turn, regulate the ex-
pression of pathogenesis-related genes to mediate diverse plant-pathogen interactions. The biogenesis and biological func-
tions of small RNAs, together with possible regulation mechanisms underlying the host-pathogen interactions, are summa-
rized in this review, 
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小RNA是真核生物中广泛存在的一类非编码的
RNA分子。目前已发现小RNA参与植物的代谢调控、
时序发育、细胞凋亡、激素分泌及生物和非生物胁

迫反应等过程, 在维持植物基因组的稳定性和完整
性中起重要作用。关于小RNA诱导基因沉默的现象

最早于 1928年报道：烟草环斑病毒侵染烟草后会导
致感染部位叶片的坏死, 同时会诱导烟草非感染部
位产生抗病毒免疫力, 避免次级侵染[1]。当时并不知

道产生这种现象的原因, 后来证实是烟草环斑病毒
诱导烟草产生RNA沉默信号, 特异性地沉默烟草环
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斑病毒的基因组 RNA[1]。 Izant等 [2]研究发现 , 
Thymidine kinase基因(TK)的反义转录本会干扰TK
基因的表达, 表达量下降 4倍。Napoli等[3]将查尔酮

合成酶(Chalcone synthase, CHS)基因转入矮牵牛中, 
矮牵牛的花瓣颜色没有预想的加深, 反而变淡, 甚
至出现全白色花瓣, 后经研究证实是CHS基因的转
入阻碍了花青素的合成, 当时将这种现象称为共抑
制。上世纪 90年代在植物中发现RNA能抑制病毒的
感染 [4]。1993 年在线虫中发现了第一个miRNA—
lin-4[5,6], 它通过调节靶基因lin-14 的表达来调节线
虫的发育时序[5,7]。Fire等[8]发现内源性双链RNA能
诱导基因沉默, 提出了RNA干扰的假说。Zamore等
[9]认为, 小RNA干扰途径中的关键步骤是许多物种
调控内源基因表达所共有的机制, 这一观点已被人
们广泛接受。近年来, 植物中的小RNA研究进展迅
速, 发现了大量的miRNAs及siRNAs。小RNA参与抗
病毒免疫机制已有较深入的研究, 但其参与抗细菌
和真菌性病害的免疫机制还有待进一步探索。 

1  小 RNA的生物合成 

小RNA的生物合成涉及非常复杂的调控网络 , 
对此已进行了深入的研究。该网络有许多成分的参

与, 如RNA聚合酶Ⅱ(RNA polymerase Ⅱ, polⅡ)、
Dicer酶(植物中是Dicer-like 蛋白, DCL)、Argonaute
蛋白(AGO)、RNA-dependent RNA polymerases(RDRs 
or RdRPs)、 exportin-5 homolog HASTY(HST)、
Hyponastic leaves 1(HYL1)、Hua enhancer 1(HEN1)
等。其中Dicer酶、AGO蛋白、RDRs 3 个家族成员
的功能高度冗余, 不同拷贝的具体功能还有待进一
步验证。虽然科学界将小 RNA分成miRNAs和
siRNAs两种, 但两者之间界限很模糊, 其最本质的
区别在于起源上：siRNAs由长双链RNA加工而来 , 
而miRNAs则由单链茎环结构RNA加工而成。另外, 
还有其他的一些辅助区分标准 , 如在物种间
miRNAs 比 siRNAs 保 守 性 高 , miRNAs 主 要 由
Dicer1(植物中是DCL1)加工而来等, 但这些标准也
并不是绝对的[10]。 

1.1  参与小 RNA合成的基本成分 

1.1.1  Dicer 酶 

DCL蛋白(Dicer-like核酸内切酶)属于RNaseⅢ蛋白

家族 , 是一类特异性剪切双链RNA(double-stranded 
RNAs, dsRNAs)产生小RNA的酶[11]。Bernstein等[12]

分析果蝇的Dicer酶后提出它是RNA诱导的沉默复
合体(RNA-induced silencing complex, RISC)的一部
分, 起切割dsRNAs的作用, 在线虫中发现了Dicer酶
的同源基因[13]。在拟南芥中发现了DCL1、DCL2、
DCL3 和DCL4 共 4 种Dicer酶 , 切割后分别产生
21nt、22nt、24nt和 21nt长的小RNA, 它们的功能高度
冗余, 这 4 种Dicer酶相互配合, 协同作用[14,15]。来源

于病毒的小RNA(virus-derived siRNA, vsiRNA)主要
由DCL4和DCL2切割而来。 

1.1.2  AGO 蛋白 

AGO蛋白也称为PPD蛋白[16], 其功能高度冗余, 
是RISC的主要成分之一, 它包括两个亚家族：AGO
和Piwi亚家族(该亚家族目前只在动物中发现)。在拟
南芥中发现了 10种AGO蛋白[15]。有报道称, 在拟南
芥中AGO1、AGO2[17]、AGO5 和AGO7 都参与抗病
毒反应[18]。有研究者发现AGO4 参与DNA病毒的转
录沉默机制[19]。 

1.1.3  RNA 依赖的 RNA 聚合酶 

拟南芥中有 6 种RdRPs。许多真核生物中都存
在编码RdRPs的基因 , 参与合成mRNA和基因组的
复制过程。它们能以目标 RNA为模板, 以siRNA单
链为引物合成新的dsRNA[20]。1998年在番茄中克隆
了第一个RdRP基因[21]。近年来发现RdRPs还参与小
RNA的合成。线虫[22]、动物[23]、植物[24]中内源小RNA
的合成都需要RdRPs的参与。在拟南芥中, vsiRNA需
要在寄主RdRPs的参与下大量扩增后才能有效的抵
抗病毒的侵染[18]。 

1.2  microRNAs 的生物合成 

植物中 , miRNAs由内源miRNAs基因编码产  
生[25]。miRNAs基因在RNA聚合酶(通常是polⅡ[10,18])
的作用下转录生成单链初级miRNAs。在细胞核中, 
初级miRNAs折叠成发卡结构[18], 在DCL1 的参与下
加工形成前体miRNA, 随后由DCL1[26~28]或DCL4[27]

进一步加工形成 20~22nt[27]的双链miRNA/ miRNA*
复合体(该复合体产生于茎环结构中反向配对的两
条链, 通常 5′端热力学不稳定的miRNA单链与AGO
及相关蛋白结合形成RISC[22]), 之后在HEN1的作用
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下其 3′端的尿嘧啶被甲基化并借助HST蛋白从细胞
核输出到细胞质中。 

1.3  siRNAs 的生物合成 

siRNAs通常长度为 21~24nt[29], 它的前体是长
双链RNA[26,30], 在DCL酶的参与下剪切形成双链
siRNAs复合体 , 热力学不稳定的那条指导链进入
RISC发挥作用。siRNAs的前体通常由基因的反义转
录或RDRs介导的复制形成的 [27], 基因组的任何部
位都可以产生siRNAs, 可以内源产生也可以外源产
生。植物中主要有 4 种类型的siRNAs：反式作用小
RNA(trans-acting siRNAs, ta-siRNAs)、重复序列相
关的小RNA(repeat-associated siRNAs, ra-siRNAs)、天
然反义小RNA (natural antisense transcript-derived 
siRNAs, nat-siRNAs)和长干扰小RNA(long siRNAs, 
lsiRNAs)。编码ta-siRNAs的TAS(trans-acting siRNA 
gene)基因在RNA聚合酶的催化下转录形成单链初
级转录物 , 随后被miRNAs指导的沉默复合体剪切
形成初级加工产物, 再在RDR6及Suppressor of gene 
silencing 3(SGS3)等的作用下以初级加工产物为模
板合成双链RNA, 最后在DCL4 及dsRNA- binding 
protein 4(DRB4)等的作用下产生 ta-siRNAs[31]。

ra-siRNAs通常来源于转座子、重复元件或异染色质
区域 [31]。nat-siRNAs由天然反义转录物(natural an-
tisense transcripts, NATs)加工而来[32]。2007年在拟南
芥中发现了 30~40nt的 lsiRNAs, 它的加工需要
DCL1、DCL4、AGO7、HYL1、HEN1、HST1、RDR6
和polⅣ共同参与[26], 生物合成过程的关键步骤与其
他siRNAs相似。 

2  小 RNA的作用机制 

小RNA既可以在细胞中生成并发挥功能, 也可
以在细胞间传递。小RNA能形成RISC, 调控mRNA
的降解、抑制翻译、调节DNA或组蛋白甲基化(转录
沉默), 并能稳定异染色质。一些siRNAs或miRNAs
与靶mRNA通过碱基互补配对原则完全或不完全配
对结合后对mRNA进行剪切。另一些 s iRNAs、
miRNAs不能剪切靶mRNA, 而是通过调用其他的一
些蛋白与RISC一起作用来抑制DNA转录或靶mRNA
的翻译 [18] 。miRNAs的末端高度保守 ,  通常结合
m R N A的 3 ′ - U T R区域 ,  且特异性很高。 

siRNAs的末端变异较多, 结合位点可以是mRNA的
任何部位。miRNAs识别mRNA的关键位点是 2~8个
核苷酸, 通常该关键位点之外的碱基完全配对时启
动miRNA对mRNA的降解 , 若不完全配对则抑制
mRNA的翻译。动物miRNAs的作用机制与植物不同, 
它的主要作用途径是抑制mRNA的翻译。动植物中
的小RNA都是可以移动的。在植物中能通过维管束
移动, 它们的运输具有源库的关系, 在细胞间传递
并触发非细胞自主性基因沉默[33]。siRNAs的移动对
于抗病毒反应及稳定转座子非常重要, miRNAs的移
动对于植物生理信号的传递很重要 [33]。在植物中

siRNAs通常是从茎运输到根, 有些小RNA运输到分
生组织中, 有些运输到花粉或发育的种子中, 所以
这些移动的小RNA可以介导子代的表观遗传学修饰
[34]。小RNA在植物体内长距离运输需要RDR6、SGS3
等的参与[33]; 短距离运输需要DCL4 的参与[35]。之

前大部分观点都支持小RNA以双链形式运输, 但也
有部分学者认为其运输形式为单链。然而总体上看

人们对小RNA运输途径还不够了解, 是否结合蛋白
载体尚不清楚, 主动或被动运输类型、信号传导途
径等也有待进一步研究。 

3  小RNA参与植物的抗病反应 

病原菌侵染植物后会诱导植物的细胞壁生物强

化、胼胝质沉积、木质素合成、几丁质酶和葡聚糖

酶积累等。植物抵抗病原菌主要有两道免疫屏障：

第一道免疫屏障即基础免疫反应, 病原的相关分子
模式(Pathogen-associated molecular patterns, PAMPs)
或微生物相关的分子模式(Microbe-associated mo-
lecular patterns, MAMPs )触发的免疫反应(PAMP- 
triggered immunity, PTI); 第二道免疫屏障是效应因
子触发的免疫反应(Effector-triggered immunity,  
ETI)。细菌、真菌等侵染植物后首先触发植物的PTI
反应, 当病原菌进化并越过植物的基础免疫防线同
时向植物体内释放效应因子时, 植物表现感病。随
后, 植物进化出相应的R蛋白识别效应因子, 触发植
物的ETI反应, 表现抗病。研究者们先后提出 4种假
说解释植物与病原菌的互作反应。上世纪 40 年代, 
Flor等 [36]提出基因对基因假说, 他们认为病原体含
有Avr(无毒)基因及Vir(毒性)基因。植物的R蛋白能特
异性识别病原菌释放的AV R蛋白 ,  从而激发植 
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物的抗病反应, 使植物表现抗病[37]。Keen等[38]提出

了激发子-受体模型, 该模型在生化水平上完善了基
因对基因假说, 他们认为Avr基因编码的蛋白可以与
R蛋白相互识别 , 从而激发植物防御反应相关的一
系列基因的表达, 使植物产生抗性。但之后的研究
发现, 许多抗病基因不符合基因对基因假说, 比如
抗番茄细菌性斑点病Pto基因, 它发挥抗病功能还需
要Prf基因的参与[37]。鉴于此, Van der Biezen等[37]提

出了防卫模型, 认为AVR蛋白进入植物细胞后能与
卫兵蛋白相互作用, 导致卫兵蛋白构型的变化, 这
种变化能被R蛋白所识别 , 从而激发植物的防御反
应, 表现抗病。该模型认为卫兵蛋白是病原菌侵染
植物所必需的, 但随着研究的深入, 研究者发现这
个假设存在缺陷。为此, Zhou等[39]提出了诱饵模型, 
该模型认为诱饵蛋白是由寄主的靶标蛋白进化而来, 
与靶标蛋白高度相似, 病原菌的效应因子攻击靶标
蛋白有利于其自身的生长发育, 但攻击诱饵蛋白对
其生长无益反而会激发R蛋白 , 从而触发植物的防
御反应。近年来, 在植物与病原菌的互作反应中发
现了许多抗病相关小RNA的参与(表 1), 从而进一步
丰富发展了植物与病原菌互作反应机制。 

3.1  植物与细菌、真菌互作中的小 RNA 

在拟南芥中发现的第一个参与 P T I反应的

miRNA是miR393(图 1A), 它是由细菌的鞭毛蛋白诱
导产生的, 通过降解生长素受体TIR1(Transport in-
hibitor response 1)基因的mRNA, 同时降低TIR1 的
同族体AFB2(auxin signaling F-box 2)和AFB3 (auxin 
signaling F-box 3)基因的表达量, 达到抵抗丁香假单
胞菌侵染的目的 [ 2 7 , 3 1 , 4 0 ~ 4 2 ] 。另外 ,  细菌侵染后
miR167 和miR160 的表达量也上调, 它们抑制生长
素信号途径中的转录因子ARF(auxin-response factor)
的活性, 从而使植株抗病[31,41]。根癌土壤杆菌侵染植

物后, 能诱导产生miR393及miR167, 抑制生长素信
号途径, 该途径被抑制后不利于根癌土壤杆菌的致
瘤作用[49]。miR173 能剪切TAS1(trans-acting siRNA 
gene 1)和TAS2(trans-acting siRNA gene 2)的转录本, 
从而影响生长素信号途径 [45,47] ; miR390 通过剪切
TAS3 ( t rans-act ing  s iRNA gene 3)进一步调控
ARF3(auxin response factor 3)和ARF4(auxin response 
factor 4), 从而作用于生长素信号途径[47]; 但它们在
抗病过程中的具体作用尚待进一步验证。另外, 植
物的防御反应会受到植物体内其他多种激素水平的

调节, 如活体营养型病原菌会触发水杨酸调节的防
御反应途径, 坏死营养型病原菌通常触发茉莉酸/乙
烯调节的抗病反应途径。在进化过程中, 病原菌产生
沉默抑制子能抑制寄主的沉默信号途径[46], 如丁香假 

 
表 1  病原菌诱导植物产生的小 RNA 种类, 对应的靶基因和功能 

小 RNA名称 靶基因 小 RNA的功能 参考文献 

miR393 TIR1, AFB2, AFB3 与生长素信号途径及抗丁香假单胞杆菌相关 [27,31,40～42]

miR398 CSD1, CSD2 与活性氧含量及抗细菌侵染相关 [43]

miR167 ARF6, ARF8 与生长素信号途径及抗细菌侵染相关 [31,41]

miR160 ARF10, ARF16, ARF17 与生长素信号途径及抗细菌侵染相关 [31,41]

miR1885 TIR-NBS-LRR类基因 与抗病毒相关 [44]

miR158 TIR-NBS-LRR类基因 与抗病毒相关 [44]

miR825 锌指蛋白同源基因家族 细菌侵染后 miR825表达量降低, 
与抗细菌侵染有关 

[27,45]

miR162 DCL1 细菌侵染后 miR162表达量降低, 
提高 DCL1的含量, 增强 PTI 

[46]

miR168 AGO1 细菌侵染后 miR168表达量降低, 
提高 AGO1的含量, 增强 PTI 

[46]

miR173 TAS1, TAS2 与生长素信号途径相关 [45,47]

miR390 通过切割 TAS3, 从而作用于 
ARF3和 ARF4 

与生长素信号途径相关 [47]

nat-siRNAATGB2 PPRL 与 RPS2途径相关 [27,31,41,42]

AtlsiRNA-1 AtRAP 与抗丁香假单胞杆菌相关 [26]

RPP4位点相关的 siRNAs RPP4 与抗病相关 [48]
 

http://www.google.com.hk/url?sa=t&source=web&cd=46&ved=0CDcQFjAFOCg&url=http%3A%2F%2Fabstracts.aspb.org%2Fpb2007%2Fpublic%2FP35%2FP35031.html&ei=GoH0TcOjEYrcvwPwsozOBg&usg=AFQjCNEeeJcEbmHi93cMxwveNDU3eZ-z8g
http://www.google.com.hk/url?sa=t&source=web&cd=46&ved=0CDcQFjAFOCg&url=http%3A%2F%2Fabstracts.aspb.org%2Fpb2007%2Fpublic%2FP35%2FP35031.html&ei=GoH0TcOjEYrcvwPwsozOBg&usg=AFQjCNEeeJcEbmHi93cMxwveNDU3eZ-z8g
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单胞杆菌分泌的AvrPtoB能抑制miR393的产生[46]。 
miR398 是第一个被报道的在非生物胁迫条件

下表达量降低的miRNA, 它抑制Cu/Zn超氧化物歧
化酶基因CSD1 的表达, 植物受丁香假单胞杆菌(含
无毒基因avrRpm1或avrRpt2)侵染后, miR398的含量
降低, 导致CSD1 的表达量升高, 使植物体内活性氧
水平升高[43]。细菌侵染也会导致miR162 和miR168
含量的降低, 继而使DCL1 和AGO1 含量减少, 由此
增强植物的PTI反应[46]。同时, miR825也响应细菌侵
染而抑制自身表达, 它作用的靶标是锌指蛋白同源
基因家族, 但它的功能还有待进一步验证[27,45]。 

在植物中发现的第一个参与ETI反应的内源
siRNA是nat-siRNAATGB2(图 1B), 它受丁香假单胞
杆菌(含无毒基因avrRpt2)诱导 , 产生于GTP结合蛋
白基因ATGB2 和PPR(pentatricopeptide repeats)蛋白
类似基因PPRL的重叠区。由于PPRL基因负调控
RPS2 介导的抗病途径, 故而nat-siRNAATGB2 通过
抑制PPRL的表达来增强植株的抗病性 [27,31,41,42]。该

小RNA的产生需要DCL1、HYL1、HEN1、RDR6、
SGS3、RNA polⅣ的参与[42]。 

Jin等 [26]在拟南芥中发现一类新型的受细菌或

特殊生长条件诱导产生的 30~40 个核苷酸长的
lsiRNAs(long siRNAs), 参与植物的ETI反应。丁香假
单胞菌无毒因子avrRpt2 诱导产生AtlsiRNA-1, 它来
源于SRRLK/AtRAP天然反义转录对, 在XRN4 的参
与下调节靶标mRNA脱帽反应并使其从 5’-3’降解, 
抑制AtRAP基因的表达(RAP负调控抗病反应)[26]。丁

香假单胞菌侵染拟南芥后同时诱导产生了

AtlsiRNA-2、AtlsiRNA-3和AtlsiRNA-4, 但它们的含
量变化不大[26]。 

近年来的研究表明, 植物与真菌互作也能产生
小RNA。Xin等[51]研究发现, 小麦被白粉病菌侵染后
产生了大量非编码蛋白的小 R N A ,  其中包括 

 

 
 

图 1  病原菌诱导植物产生小 RNA 

A: 细菌的鞭毛蛋白诱导miR393 基因的表达 , 产生初级miRNA, 初级miRNA在DCL1 的参与下先后生成前体miRNA和miRNA/ 
miRNA*复合体, AGO蛋白与该复合体结合并剪切生成单链成熟的miR393,它负调控生长素受体基因TIR1、AFB2和AFB3的表达, 进而
增强植物体的抗病反应[40]。B：在丁香假单胞杆菌无毒因子avrRpt2 的诱导下, ATGB2 和PPRL基因的重叠区转录本在DCL1 及其分子
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伴侣HYL1 等的作用下产生双链siRNA/siRNA*的复合体, 随后在DCL1 及AGO蛋白等的作用下产生nat-siRNAATGB2, 通过抑制PPRL
基因的表达增强宿主植株的抗性[42]。 

miRNAs、siRNAs、7S RNA变体和snoRNA。轮枝孢
属真菌侵染后 , 拟南芥sgs2(suppressor of gene si-
lencing 2)突变体的感病程度比野生型严重, 研究证
实AGO7、DCL4、RDR2、HEN1和HST都参与拟南
芥抵抗轮枝孢属真菌的侵染[52]。柱锈菌属真菌侵染

火炬松后会诱导产生梭形锈病, 在火炬松中检测到
有多种特异小RNA的上调表达[31]。根瘤菌侵染豆科

植物后, miR160、miR393、miR164 和miR168 的含
量发生变化[31]。苜蓿的根被根瘤菌侵染后会诱导产

生miR169, 它通过抑制MtHAP2-1 转录因子的表达
阻碍结节分生区的分化[53], 但根瘤菌与寄主间的此
类互作是否还参与抗病过程还需进一步探究。 

拟南芥哥伦比亚生态型中的RPP4 基因编码类
白细胞介素受体-核苷酸结合位点-富含亮氨酸重复
(Toll/Interleukin-1 receptor like-nucleotide binding 
site-leucine-rich repeat, TIR-NBS-LRR)类抗病基因, 
在植物中检测到的来源于RPP4 基因的siRNAs能调
控抗病基因的表达[48]。在茄科植物中, 发现了许多
微型反向重复转座子元件(Miniature inverted-repeat 
transposable elements, MITEs)相关的小RNA, MITEs
插入烟草的N基因, 成为外显子的一部分, 调控抗病
反应[54]。 

3.2  小 RNA参与抗病毒反应 

植物抵御细菌和真菌侵染的小RNA通常是内源
的 , 抗病毒的小RNA既有内源的也有外源的。
Hamilton等 [55]首次发现来源于马铃薯X病毒的小
RNA。Li等 [56]发现 vsiRNA能抑制病毒的生长。
Hassani-Mehraban等 [57]用番茄黄环斑病毒侵染含该

病毒部分N基因序列的转基因烟草后 , 烟草表现出
抗病毒的表型。Domier等[58]发现小RNA与大豆花叶
病毒在大豆种子间的传递与种皮斑驳有关。Amin等
[59]用菜豆金花叶病毒属病毒侵染烟草后 , 部分
miRNAs含量降低 , 这可能与植株广谱抗性的提高
相关。Shimizu等[60]将水稻条纹叶枯病毒的基因编码

序列转入水稻中, 再用水稻条纹叶枯病毒侵染, 这
时水稻表现抗病毒特性。 

病毒侵染植物后会诱导vsiRNAs的产生 [61], 植

物体内的DCL酶PRR(Pattern recognition receptors)能

特异性识别并加工病毒的dsRNA中间体[18], 形成初
级siRNAs, 随后在RDRs[62]及DCLs的参与下产生大
量次级siRNAs[18](次级小RNA具有转移性[62]), 形成
RISC抑制抗病毒相关目的基因的转录(甲基化等)、
翻译[63]或剪切靶标mRNA[64], 参与植物的先天性免
疫反应。病毒的dsRNA可以来自于病毒ssRNA的折
叠或来自病毒RNA的复制中间体 , 也可由RDRs复
制而来 [15]。许多病毒的 dsRNA是由 DCL4[18]或

DCL2[65]指导剪切的。如黄瓜花叶病毒侵染拟南芥后, 
在RDR1、RDR6、DCL4 和DCL2 的参与下合成
vsiRNA[66]; 烟草脆裂病毒侵染植物后 , 在RDR1、
RDR2、 RDR6、 DCL4 和 DCL2 的参与下生成
vsiRNA[67]。但也有一些vsiRNA的合成没有RDRs的
参与 , 也不形成完全互补配对的dsRNA, 如来自于
兰花环指病毒的siRNA[68]。通常情况下, AGO1参与
植物抗病毒基础免疫反应, AGO2参与植物抗病毒第
二道免疫反应[17]。 

寄主植物产生的小RNA 5′端有一个磷酸基团 , 
3′端有一个羟基。相比较而言, vsiRNAs 5′端有一个
磷酸基团, 3′端有些有羟基有些没有[18]。研究显示, 3′
端没被甲基化的vsiRNAs可能不与AGO蛋白相结合。 

vsiRNAs既可以在转录水平上的基因沉默
(Transcriptional gene silencing, TGS), 又可以在转录
后的基因沉默 (Posttranscriptional gene silencing, 
PTGS)中发挥作用, 也可以两种沉默机制共存。将番
茄卷叶病毒的启动子连接报告基因导入烟草植株中, 
之后用番茄卷叶病毒侵染转基因烟草, 此报告基因
在甲基化(TGS)水平上被沉默[69]。当花椰菜花叶病毒

侵染拟南芥后 , 病毒产生的vsiRNA通过PTGS途径
下调寄主基因Atlg76950的表达量[70]。胡椒金花叶病

毒侵染胡椒后, 通过TGS途径对病毒复制中间体甲
基化来抑制病毒的生长, PTGS途径作用于病毒编码
区降解来源于病毒的转录本[50]。十字花科植物受芜

菁花叶病毒侵染后能诱导产生miR1885 和miR158, 
它们能酶切TIR-NBS-LRR类抗病基因[44]。 

在植物与病毒的竞争生长过程中, 病毒会合成
RNA沉默抑制子(Viral suppressors of RNA silencing, 
VSR), 抑制植物抗病毒的小RNA沉默途径。病毒基
因组可以编码多种VSRs, 通过不同途径抑制植物抗

http://apps.isiknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&db_id=&SID=1CF8B7knamcHHN8ogJA&field=AU&value=Ding%20SW&ut=000175713000055&pos=3&cacheurlFromRightClick=no
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病毒沉默信号[46]。如黄瓜花叶病毒的 2b蛋白阻止沉
默信号在细胞间的移动[71]。芜菁皱缩病毒编码的P38
衣壳蛋白通过抑制DCL4 的功能达到阻断沉默信号
的作用[72]。花椰菜花叶病毒的P6蛋白能抑制核蛋白
DRB4的活性, 从而干扰 21nt-siRNAs的生成[46]。马铃

薯卷叶病毒合成的P0 蛋白能降解AGO1, 从而干扰
RISC的功能。番茄黄曲叶病毒合成的V2 能与SGS3
结合, 抑制RDR6的功能, 从而抑制了来源于寄主的
dsRNA的产生[73]。烟草蚀纹病毒合成的沉默抑制子

能抑制HEN1 的功能 , 从而抑制vsiRNA的甲基化
[74]。与此同时, 植物通过R蛋白的不断进化抵抗病毒
沉默抑制子的作用[46]。 

4  结 语 

植物的小RNA研究发展迅速 , 目前已发现小
RNA参与调节植物的发育、激素平衡、花形态建成、
繁殖能力以及调节植物的生物与非生物胁迫等方

面。目前, 在小RNA参与植物免疫反应的研究领域
中 , 植物与病毒互作中的小RNA已经研究的较多 , 
但对于植物与细菌和真菌互作中的小RNA了解的还
比较少, 小RNA参与植物抗病途径的研究尚处于初
级阶段。通过直接克隆、生物信息学等方法挖掘参

与抗病途径的小RNA并探索其如何参与抗病信号转
导途径无疑将成为今后的研究热点。一些小RNA参
与调节多个靶基因 , 处于多个抗病途径的交叉点 , 
研究这些小RNA具有非常重要的意义。带有毒性基
因(Vir)或无毒基因(Avr)的丁香假单胞杆菌侵染植物
后会诱导植物产生小RNA, 使感病组织DNA的甲基
化程度降低, 异染色质区域的浓缩程度降低, 这些
变化会增加DNA发生重组以及遗传变异的几率, 这
为植物与病原菌的竞争进化理论提供了理论基础
[41]。同时, 将常规育种及分子标记辅助育种相结合, 
选育小RNA参与调节的抗病品种具有广阔的应用前
景。 
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