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摘要  RNA是传递生命遗传信息的重要介质。依据RNA是否编码蛋白质, 可分为编码RNA和非编码RNA。作为非编码RNA

的核心种类之一, 小RNA在各种生命活动中均发挥重要调控作用, 其产生及功能发挥依赖于不同的DCL、RDR和AGO蛋

白。目前, 植物中功能和调控方式较为明确的是以21 nt为主的miRNA和24 nt siRNA, 其它长度和类型的小RNA由于积累水

平通常较低, 尚知之甚少。近日, 南方科技大学郭红卫团队发现, 拟南芥(Arabidopsis thaliana)在缺氮等逆境胁迫下可产生

大量依赖于DCL2和RDR6的22 nt siRNA。22 nt siRNA与AGO1结合形成效应复合物, 抑制硝酸还原酶基因(NIA1和NIA2)

等mRNA的翻译效率, 从而减少植物在营养缺失条件下的能量消耗。这意味着, 当植物遇到不利环境时, 虽然无法通过移动

来逃避逆境, 但可通过诱导产生小RNA, 协调和平衡正常的生长发育与胁迫响应。 
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植物一旦生根发芽, 就不再移动, 而是在原地开

花结实, 平凡地度过一生。然而, 植物的一生并不平

静, 真可谓“树欲静而风不止”, 它们会遭遇各种各

样的环境变化和逆境挑战, 如高温、低温、干旱和营

养匮乏等。如何面对和适应不同的环境条件对植物来

说是生死攸关的大事。 

在植物体内, 除了具有编码蛋白功能的mRNA

外 , 还存在着多种多样的非编码RNA (non-coding 

RNA, ncRNA), 其中包括RNA干扰 (RNA inter-

ference, RNAi)通路中的21–24 nt的小RNA (small 

RNA, sRNA)。 

sRNA通常由一类称为DCL (Dicer-like)的RNase- 

III型核酸酶切割前体RNA产生 , 与AGO (ARGO-

NAUTE)家族蛋白结合形成沉默复合物, 参与靶标基

因的表达调控(Song et al., 2019)。植物中表达丰度最

高的sRNA包括21 nt microRNA (miRNA)和24 nt 

siRNA (small interfering RNA)。目前 , 对这两类

sRNA的作用方式和生物学功能已研究得较为清楚。

miRNA通常由DCL1切割其具有发卡结构的前体产

生, 与AGO1结合后以切割靶标mRNA或抑制其翻译

的方式调控基因的表达; 24 nt siRNA通常来自转座

子和重复序列区域, 它们由RNA依赖的RNA聚合酶

RDR2 (RNA Dependent RNA Polymerase 2)合成的

双链RNA前体经DCL3加工产生, 在与AGO4结合后

通过招募甲基化酶DRM2 (DOMAINS REARRAN- 

GED METHYLTRANSFERASE 2), 介导DNA甲基

化, 从而抑制转座子活性和重复序列的转录(Song et 

al., 2019)。 

除了DCL1和DCL3, 拟南芥(Arabidopsis thaliana)

中另外2个DCL蛋白(DCL2和DCL4)在特定条件下也

可产生其它sRNA。例如, 当植物遇到病毒侵染后, 

DCL2和DCL4可产生大量病毒来源的21 nt和22 nt 

siRNAs, 抵御病毒侵染(Deleris et al., 2006)。此外, 

长度为22 nt的miRNA剪切靶标RNA, 其切割产物可

经RDR6和DCL4进一步加工, 产生次级21 nt siR-

NA。由于这些次级siRNA首尾相连呈阶段性排布, 因

此也被称为phasiRNAs (phased siRNA)。phasiRNA

在植物发育中具有重要调控作用(Deng et al., 2018)。
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al., 2018)。内源22 nt siRNA表达丰度低, 一直被研究

者所忽视, 其调控机制和生物学功能迄今未知。 

郭红卫团队前期(2015年)在拟南芥中筛选过量

表达乙烯信号转导通路重要转录因子基因EIN3 

(ETHYLENE INSENSITIVE3)的抑制子过程中, 发现

细胞质核糖核酸外切酶基因EIN5以及DExH-box 

RNA解旋酶基因SKI2 (Super-Killer2)突变, 可以回补

EIN3过量表达造成的发育缺陷; 并进一步证明EIN5

和SKI2分别介导的细胞质5'–3'和3'–5' RNA降解

(RNA decay)通路对植物抑制内源基因的沉默非常重

要(Zhang et al., 2015)。当EIN5和SKI2基因功能同时

丧失时, 两条细胞质RNA降解通路同时受阻, 植物因

此积累大量非正常的双向mRNAs (aberrant bidirec-

tional mRNAs), 而植物体内的RDR6能够以这些异

常mRNA分子为模板扩增出双链RNA分子, 随后这

些双链RNA分子由DCL4和DCL2加工产生大量的内

源21 nt及22 nt siRNAs (coding transcript-derived 

siRNAs, ct-siRNAs)。ct-siRNAs与AGO1结合, 识别

并切割正常功能的mRNAs, 造成破坏性的内源基因

沉默, 从而导致植物出现多种生长发育缺陷(Zhang 

et al., 2015)。由于22 nt siRNA通常会触发次级

siRNA的扩增来进一步切割mRNA并增强转录后水平

(post-transcriptional silencing, PTGS)的沉默效果, 

因而他们猜测当两条RNA降解途径同时阻断时 , 

DCL4产生的21 nt ct-siRNAs可能与DCL2产生的22 

nt ct-siRNAs存在直接相互竞争, 从而降低RNA降解

的破坏力(Zhang et al., 2015)。但是, 仅阻断一条

RNA降解途径会出现什么情况 , 以及这些22 nt 

ct-siRNAs究竟行使哪些生物学功能, 当时并不清楚

(Zhang et al., 2015)。 

在上述研究中, 郭红卫团队建立了完善的植物

siRNA产生和作用机制的研究系统, 为深入解析植物

内源22 nt siRNAs的生物学功能奠定了前期基础。近

期, 该研究团队在Nature杂志上发文, 报道了其最新

工作。他们首先发现, 当植物缺失其中任意一条RNA 

降解通路并抑制DCL4活性后 , 即在 ein5/dcl4和

ski2/dcl4双重突变体中, 植物在叶片生长、顶端分生

组织发育及色素沉着等方面表现出多种异常性状, 而

在ein5/dcl2、ski2/dcl2和ein5/dcl2/dcl4等突变体中基

本正常, 由于DCL4与DCL2在剪切sRNA前体时存在

竞争, 且分别加工产生21 nt和22 nt siRNA, 因此猜

测ein5/dcl4和ski2/dcl4中发育缺陷可能是由于植物

增加了内源22 nt siRNAs的积累所致(图1A)。他们进

一步验证了该设想, 通过高通量测序发现, 与野生型

相比, 内源22 nt siRNAs在ein5/dcl4和ski2/dcl4突变

体中显著增加, 而在ein5/dcl2和ski2/dcl2突变体中保

持不变, 说明植物内源22 nt siRNAs的增加确实可以

导致植物异常(Wu et al., 2020)。需要指出的是, 这些

增加的siRNA并非广泛产生于基因组的众多位点, 而

是主要来源于2个硝酸还原酶基因(NIA1和NIA2), 其

丰度达到了22 nt siRNAs总量的近50%, 说明该类

siRNA的产生具有基因位点特异性(Wu et al., 2020)。

虽然这一现象背后的机制仍不清楚 , 但是NIA1和

NIA2基因区域积累如此多的22 nt siRNA引起了该研

究团队极大的兴趣, 他们随即对这2个特定位点产生

siRNA的生物学功能进行了探索。 

不同于21 nt siRNA切割靶标基因mRNA, 转录

组测序并未发现产生这些22 nt siRNAs的基因表达发

生明显变化; 然而通过测定核糖体结合的mRNA显

示, 与野生型或引入dcl2突变的植株相比, ein5/dcl4、

ski2/dcl4突变体中核糖体结合NIA1和NIA2的mRNA

丰度显著降低, 说明NIA1和NIA2的翻译效率可能受

到抑制。免疫印迹分析进一步证实, 22 nt siRNAs确

实抑制NIA1和NIA2的翻译(Wu et al., 2020)。而在全

基因组水平检测发现 , ein5/dcl4与野生型和ein5/ 

dcl4/dcl2突变体相比, 其核糖体结合mRNA的水平呈

现明显下降, 进一步明确了22 nt siRNAs是在翻译水

平抑制靶标基因的表达(图1B)。 

鉴于sRNA一般需要与AGO家族蛋白结合发挥

功能, 为了探究这类22 nt siRNAs通过与拟南芥中哪

个AGO结合发挥翻译抑制作用, 研究团队通过一系

列遗传学研究发现 , 类似于经典的miRNA, 22 nt 

siRNAs主要与AGO1 (而非AGO2或AGO4)结合实现

对靶标基因的翻译抑制过程。通过测定AGO1结合的

22 nt siRNAs以及体外重组AGO1介导的蛋白抑制复

合物等生化实验, 他们进一步证明了AGO1对于22 nt 

siRNAs抑制翻译的重要性(Wu et al., 2020)。但该研

究发现, 不同于miRNA与AGO1结合介导翻译抑制依

赖于内质网膜定位因子AMP1 (ALTEREDMERIS- 

TEM PROGRAM 1) (Li et al., 2013), 22 nt siRNAs

介导的翻译抑制并不需要AMP1的参与(Wu et al., 

2020)。 
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图1  拟南芥EIN5 (RNA降解通路关键基因)和DCL4缺陷的突

变体产生大量内源22 nt siRNAs, 造成了多重生长缺陷表型(A)

和全局性翻译抑制(B) 

Col-0: 野生型拟南芥 

 
Figure 1  Arabidopsis RNA decay (EIN5) and DCL4 mutants 
accumulate endogenous 22 nt siRNAs that cause pleiotropic 
growth disorders (A) and global translational repression (B) 
Col-0: Wild-type Arabidopsis plant 
 

生物和非生物逆境可以诱导植物产生新类型的

sRNA (Hua et al., 2018)。由于拟南芥NIA1和NIA2直

接参与氮同化过程, 且其基因位点产生了大量22 nt 

siRNAs, Wu等(2020)观察了野生型植株和dcl4突变

体在缺氮培养基上的表型。与野生型相比, dcl4突变体

表现更加敏感。与此一致, dcl4中的NIA1和NIA2蛋白

几乎完全消失, 进一步提示DCL4的缺失导致DCL2加

工产生更多的22 nt siRNA, 从而严重抑制了NIA1和

NIA2的翻译。结合低氮条件下NIA1和NIA2的转录水

平也显著下降, 这2种水平的协同调控可以保证植物

在极端缺氮条件下最大限度地降低氮同化效率, 确保

植物减少能耗直至完成整个生活史(Wu et al., 2020)。 

NIA1和NIA2作为氮同化过程的关键调控节点, 

通过22 nt siRNA介导的翻译水平调控, 不仅有助于

维持植物在低氮条件下的生存, 而且在高盐和脱落

酸(abscisic acid)处理等多种非生物胁迫条件下, 可

通过暂时抑制植物的生长, 同时激活逆境响应而协

调植物生长发育与抗逆反应的平衡 (Wu et al., 

2020)。在正常条件下, 22 nt siRNA保持低水平的积

累, “暗藏杀机”, 当遭遇逆境时, 则“一触即发”, 

以保证植物的“生生不息”(图2)。 
 

 
 

图2  拟南芥22 nt siRNA的工作模式 

正常条件下22 nt siRNA几乎不表达, 在氮饥饿等逆境条件下被

大量诱导, 进入AGO1沉默复合物, 抑制NIA等基因的翻译, 平

衡植物生长发育与抗逆。  

 
Figure 2  A working model for 22 nt siRNAs in plant stress 

adaptation 

The 22 nt siRNAs are barely accumulated under normal 
conditions, but can be dramatically induced when plants are 

exposed to adverse environments. These sRNAs are re-

cruited into AGO1 complex and lead to the translational inhi-

bition of NIA genes, thereby balancing plant development and 

stress tolerance. 
 

目前, 拟南芥仅有少量的基因位点可以产生22 

nt siRNA的原因还不十分清楚, 是否有RNA结合蛋白

帮助DCL2识别特异RNA双链产生22 nt siRNA? 22 

nt siRNA是否也存在于其它重要农作物中? 它们是

否也参与这些植物对环境的应答? 由于sRNA具有细

胞非自主性(Hua et al., 2018), 22 nt siRNA是否还可

以调控远端器官中的靶标基因? 相信在不久的将来

这些有趣的问题均可以得到解答。 
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Small RNA, No Small Feat: Plants Deploy 22 nt siRNAs to Cope 
with Environmental Stress 
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Abstract  RNAs can be classified into protein-coding RNAs and non-coding RNAs (ncRNAs). Small non-coding RNAs 

(sRNAs) are generated by Dicer-LIKEs (DCLs) and RNA Dependent RNA Polymerases (RDRs). They are associated with 

different ARGONAUTE (AGO) effector complexes and play important regulatory roles in diverse biological processes. 21 

nt microRNAs (miRNAs) and 24 nt small interfering RNAs (siRNAs) are the most abundant classes of sRNAs in plants. 

The mechanisms of their biogenesis and functions are well studied. However, the functions of other less abundant sRNAs 

remain largely unknown. A recent study from Prof. Hongwei Guo's group at Southern University of Science and Tech-

nology showed that a class of 22 nt siRNAs is produced by RDR6 and DCL2 when plants are under certain stress condi-

tions, especially upon nitrogen deficiency. These 22 nt siRNAs are loaded into AGO1 and mediate translational repression 

of target mRNAs including nitrate reductase structural genes NIA1/2, thereby minimizing energy consumption. This work 

elegantly shows that plants deploy 22 nt siRNAs to achieve a deliberate balance between growth and defense in response 

to environmental stress. 
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