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毛白杨真菌胁迫下miRNA靶基因预测和生物信息分析
廖维华  陈  仲  叶梅霞  马焕弟  高  凯  雷炳琪  安新民*

(北京林业大学林木育种国家工程实验室, 林木花卉遗传育种教育部重点实验室, 
国家林业局树木花卉育种与生物工程重点开放实验室, 北京 100083)

摘要      目前, 关于杨树在真菌胁迫下其miRNAs对基因的调控作用研究较少。准确快速地

预测并鉴定miRNA靶基因, 对揭示真菌胁迫下miRNAs在基因调控中的作用至关重要。该文根据

miRNA的进化保守性, 通过靶基因预测软件psRNATarget, 以已知的毛果杨miRNAs为探针, 与毛白

杨真菌胁迫下转录组的基因序列比对, 找到其中347个miRNAs的772个靶基因, 分别编码与植物激

素信号传导、植物病原互作、谷胱甘肽代谢等与植物抗病密切相关的蛋白。miR393通过转录后

水平作用于靶基因, 调节生长素信号以响应多种外界刺激。该研究发现了miR393的11个靶基因, 主
要参与生长素介导的信号通路; 其中6个靶基因(SD1-13、CYP83B1、AFB2、TIR1、AFB3和PSBR)
存在差异表达, 这些基因是研究miR393的生物学功能的关键候选基因。
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Prediction and Bioinformatics Analysis of miRNA Target Genes in 
Populus tomentosa under Fungus Stress

Liao Weihua, Chen Zhong, Ye Meixia, Ma Huandi, Gao Kai, Lei Bingqi, An Xinmin*
(National Engineering Laboratory for Tree Breeding, Key Laboratory of Genetics and Breeding in Forest Trees and Ornamental 
Plants, Tree and Ornamental Plant Breeding and Biotechnology Laboratory, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China)

Abstract       There are few reports profiling the regulatory mechanisms of miRNA in poplar defense 
responses during fungus stress. It is very important to predict miRNA target genes accurately and rapidly for 
revealing the regulation effect of miRNA in gene expression during plant-fungus interactions. According to the 
conservative property of miRNAs, prediction of miRNA target genes was applied with a miRNA target analysis 
server psRNATarget using previously deposited miRNA sequences from Populus trichocarpa. A total of 772 target 
genes from 347 miRNAs were identified from Populus tomentosa under the infection to stem blister canker. Those 
genes encode proteins involved in disease-resistant categories, like plant hormone signal transduction, plant-
pathogen interaction, glutathione metabolism, etc. miR393 regulates auxin signal in response to a variety of external 
stimulus through the post-transcriptional regulation of target genes. 11 target genes of miR393 were identified, 
mainly involving in auxin mediated signaling pathway. Among these target genes, 6 genes were differentially 
expressed in response to fungus stress, including SD1-13, CYP83B1, TIR1, AFB2, AFB3 and PSBR. These genes 
are key candidates for studying the biological function of miR393.
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microRNAs(miRNAs)是一类在真核生物中发

现的长度为21 nt左右、非编码、内源性的单链小分

子RNA, 通过序列互补使得靶mRNA降解、翻译抑

制或者染色质修饰调节基因表达, 主要发挥转录后

水平的负调控作用[1-3]。大多数植物来源的miRNAs
能够与靶mRNA近乎完全互补而将其裂解[4]。作为

重要的调控分子, miRNAs参与植物生命过程中一系

列重要进程, 主要包括植物发育、信号传导、蛋白

降解、胁迫相应、病毒入侵, 同时它们也调节自身

的生物过程[5-6]。在过去几年里, 有很多miRNAs被
发现, 但是目前对于它们的具体作用机制认识还很

有限。在高等真核生物中, miRNAs能够调节基因

组30%基因的表达[7]。因此, 准确快速地预测并鉴定

miRNAs靶基因, 对研究miRNAs的生物学功能具有

十分重要的意义。

现有的miRNA靶基因预测软件大多数针对于

动物来源的miRNA靶基因预测, 而植物miRNA靶基

因预测要求miRNAs更严格地、近乎完全地与靶基

因互补。相较于动物miRNAs倾向于在转录水平抑

制靶基因表达, 植物miRNAs通过直接降解靶mRNA
抑制靶基因表达, 因此需要开发专门的植物miRNA
靶基因预测软件[8]。研究者们根据植物miRNA与

其靶基因作用的特点开发了多种植物miRNA靶基

因 预 测 软 件, 如miRU、miRNAassist、PatScan和
psRNATarget等。psRNATarget相比于其他预测软件, 
能够在Linux系统后台执行高效分布式算法, 满足了

针对二代测序数据的高通量分析[9]。

miR393是一个典型的跨植物物种保守miRNA
家族[10], 在毛果杨中共有5个成员, 分别为ptc-
miR393a-5p、ptc-miR393b-5p、ptc-miR393c、ptc-
miR393a-3p和ptc-miR393b-3p。miR393在植物发育

(如根系构型)、硝酸盐胁迫、抵抗病原细菌等方面

发挥着重要功能。拟南芥(Arabidopsis thaliana)经过

硝酸盐处理, miR393可被诱导表达, 并且作用于具

有基本螺旋–环–螺旋(basic helix-loop-helix, bHLH)
结构的转录因子和生长素受体如TIR1(transport 
inhibitor response protein 1)、AFB1(auxin signaling 
F-box protein 1)、AFB2和AFB3[11]。miR393/AFB3
作为唯一的氮响应模块能够随着内外源氮的可利

用量改变根系构型[12-13]。miR393-TIR1之间的精密

互作, 是植物发育过程中响应生长素所必需的。在

拟南芥中过表达具有miR393抗性的TIR1, 能够提

高植物对于生长素的敏感性, 导致植物主根生长抑

制、侧根生长过度、叶片表型改变和延迟开花等多

种结果[14]。动植物通过编码模式识别受体(pattern 
recognition receptors, PRRs), 识别病原体相关分子

(pathogen-associated molecular pattern, PAMP), 然后

调节一系列miRNAs的表达[15]。miR393是最早被发

现的能够参与植物体抵御细菌病原的miRNA, 能够

响应PAMP。在细菌鞭毛蛋白flg22刺激下, 植物体

能够大量生成miR393, 从而抑制生长素信号传导, 
增强拟南芥对于假单胞菌(Pseudomonas syringae)的
抗性, 抑制细菌生长[10]。在杨树中, 有研究者发现

欧洲山杨(Populus tremula)受到紫外辐射(UV-B)时, 
内部miR393表达上调, 并且提出一个响应UV-B的
miRNA网络调控模型[16]。

目前, 关于miR393的研究局限于拟南芥[11,14,17]、

水稻(Oryza sativa)[18-19]等非多年生植物, 在多年生木

本植物中研究较少; 对于miR393的研究更多地集中

于其在盐碱、干旱、低温等非生物胁迫下的调控

作用, 对于病理条件下miR393的功能研究较少, 仅
局限在细菌病原的研究, 对于miR393是否响应真菌

胁迫迄今未见报道。依据毛白杨与毛果杨具有高

度同源性[20], 本文利用毛果杨的miRNA数据, 通过

miRNA靶基因预测软件psRNATarget寻找毛白杨在

真菌胁迫下转录组中miR393的靶基因, 并通过生物

信息学手段对靶基因进行生物信息分析, 以期为进

一步了解杨树miR393家族的功能奠定基础。

1   材料与方法
1.1   靶基因预测流程

从miRNA数据库miRBase(www.mirbase.org, 
release 20)[21-24]下载毛果杨成熟miRNA序列。毛白

杨受溃疡病[致病菌: 葡萄座腔菌(Botryosphaeria 
dothidea)]感染14 d后获得的树皮组织构建cDNA
库(BD)和对照组(CK, 未接种致病菌)cDNA库, 作
为寻找靶基因的mRNA来源(具体实验方法详见

参考文献[20]; 转录组数据收录号为SRP033626, 
BD库和CK库的实验收录号分别为SRX389421和
SRX389392)。本研究利用在线靶基因预测软件

psRNATarget(http://plantgrn.noble.org/psRNATarget/)
在毛白杨真菌胁迫下转录组数据库中预测miRNA
的靶基因。按照软件方法所述设置严格的筛选标准, 
设置最大期望值为3, 其他为默认参数; 得分小于3
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且UPE(maximum energy to unpair the target site)小于

25.0 kcal/mol的序列为miRNA的潜在靶基因。

1.2   靶基因功能注释

经过psRNATarget预测得到的靶基因进行Gene 
Ontology(GO; http://www.geneontology.org/)注 释 和

Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes(KEGG; 
http://www.genome.jp/kegg/)代谢通路功能分析。通

过Blast2GO[25]比对得到基因的功能注释信息, 通过

对应数据库中的映射关系, 得到对应基因的GO信

息。并以此为基础, 对得到的注释信息利用在线GO
作 图 软 件BGI WEGO(http://wego.genomics.org.cn/
cgi-bin/wego/index.pl)进行GO的功能分类, 分别统计

基因在细胞组成、生物过程以及分子功能三个类别

中的注释情况。通过KAAS server[26]进行KEGG代谢

通路分析, 利用Blast信息得到对应的KO号, 分析不

同代谢通路的响应情况, 同时找出关键的代谢通路。

1.3   靶基因的差异表达分析

为了鉴别获得的miRNA靶基因在BD库和CK库

是否存在差异表达, 采用RPKM统计法来计算靶基

因的表达丰度[27]。根据各个靶基因的表达丰度值做

差异分析, 满足2倍上调/下调(|log2(BD/CK)|≥1)的条

件, 则视为差异基因。对以上方法得到的差异基因, 
进行GO和KEGG富集分析, 使用超几何分布算法

(Phyper)计算前景转录本同GO/Pathway分类中某个

特定分支的P值, 结果用FDR(false discovery rate)法
进行校正, P<0.05代表具有统计学意义的GO分类和

KEGG通路。

2   结果
2.1   psRNATarget预测靶基因的获得

通过psRNATarget算法, 得到1 711个靶基因

预测结果, 包括来自于99个miRNA家族的347个的

miRNA对应上772个靶基因。其中, 预测靶基因总

数 最 多 有30个miRNA家 族(图1)。ptc-miR169(31, 
4.0%)、ptc-miR475(28, 3.6%)、ptc-miR156(26, 3.4%)、
ptc-miR396(26, 3.4%)和ptc-miR172(22, 2.8%)是毛白

杨受溃疡病感染条件下, 寻找到的靶基因最多的5个
miRNA家族(图1)。ptc-miR169基因家族有31个miRNA
成员, 是杨树中规模最大的miRNA基因家族[22], 故其预

测到的靶基因数目也最多。 
2.2   靶基因的功能注释和代谢通路分析

通过GO注释和KEGG代谢通路分析, 772个靶

基因中有561(72.67%)个基因获得了GO注释(图2), 
映射到40个GO terms(level 2), 分别注释到Cellular 
component分类的10个GO terms, Biological process
分类的19个GO terms以及Molecular function分类的

11个GO terms。结果显示, 预测靶基因集合分别聚

集在绑定、代谢过程、细胞过程等一系列基本生物

学过程。作为基本的生物学过程, 即使在病理条件

下, 这些GO terms仍然占据着主导地位。在KEGG通

路分析中, 139(18.0%)个靶基因注释到159条KEGG
代谢通路, 除了集合于RNA运输(ko03013. RNA 
transport)、核糖体(ko03010. Ribosome)以及内质网

蛋白加工(ko04141. Protein processing in endoplasmic 
reticulum)等与基本生命过程相关的代谢通路之

图1  预测靶基因数目分布图

Fig.1  Distribution for the number of predicted target genes  
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表1   靶基因的10条显著KEGG通路

Table 1   The top 10 significant KEGG pathways  in target genes 
KEGG通路

KEGG pathway
基因数量

Gene number
预测蛋白

Predicted protein

Ko03013. RNA transport 10(7.2%)
PMRT15, ABH1, NUPL2, NUP93, POP1, ACIN1, NUP210, NUP205, 
SEH1, THOC1

Ko03010. Ribosome 10(7.2%) RPS16, RPS3A, ARP2, RPS7, RPL13, RPL40, RPL11, RP10, RPS17

Ko04141. Protein processing in endoplasmic 
reticulum

9(6.5%) RIN2, RNF185, DER1, PDIL1-4, BAP31, SKP1B, HR23, PLAA, OST6

Ko04075. Plant hormone signal transduction 8(5.8%) ARR14, TIR1, SAUR, HAB1, EIN3, TGA1, ERF1B

Ko04626. Plant-pathogen interaction 6(4.3%) RPS2, CPK4, SK5, CML36

Ko03040. Spliceosome 6(4.3%) U2AF1, ABH1, LSM4, ACIN1, RBM17, THOC1

Ko00500. Starch and sucrose metabolism 5(3.6%) BAM3, GAUT6, SPS3, sacA

Ko00480. Glutathione metabolism 5(3.6%) GOR, PGD, RRM2, GST

Ko04612. Antigen processing and presentation 4(2.9%) NFYA1, NFYA7, NFYA10

Ko04120. Ubiquitin mediated proteolysis 4(2.9%) APC5, UBE1, SKP1, UBC27

靶基因的功能在Cellular component分类中主要聚集于Cell和Cell part, 在Biological process分类中主要聚集于Metabolic process和Cellular process, 
Molecular function分类中主要聚集于Binding和Catalytic activity。
“Cell” and “Cell part” were dominant within the cellular component terms, “Metabolic process” and “Cellular process” in the Biological process terms, 
and “Binding” and “Catalytic activity” in the Molecular function terms.

图2  靶基因的功能分类

Fig.2  Functional classification of the target genes

外, 靶基因集合还显著富集于植物激素信号传导

(ko04075. Plant hormone signal transduction)、植物

病原互作(ko04626. Plant-pathogen interaction)、谷胱

甘肽代谢(ko00480. Glutathione metabolism)、抗原

加工(ko04612. Antigen processing and presentation)、

泛素介导的蛋白水解(ko04120. Ubiquitin mediated 
proteolysis)等与植物抗病密切相关通路, 如ko04626
是直接与病原作用相关的通路, 通路中包括抗病相

关蛋白RPS2、钙离子绑定蛋白CML以及蛋白激酶

CPK等(表1)。 
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2.3   靶基因的差异表达分析

来源于毛白杨感病BD库和对照组CK库的

miRNA靶基因在两个库之间存在差异表达。经过

差异表达分析, 满足2倍上调/下调的差异靶基因共

有372个, 其中89(23.92%)个上调(log2(BD/CK)≥1), 
283(76.08%)个下调(log2(CK/BD)≥1)。275个差异靶

基因获得了GO注释, 映射到38个GO terms(level 2)。
对于GO分类进行富集分析, Cellular component、
Biological process以及Molecular function分类中各

自显著的GO terms与所有靶基因GO分类结果(图2)
相同, 例如在Cellular component分类中主要聚集于

Cell和Cell part。在KEGG富集分析中, 共有50个差

异基因获得了通路分析, 映射到92个代谢通路。其

中植物激素信号传导(ko04075. Plant hormone signal 
transduction)注释到靶基因总数为8个(表2), 其中差

异基因数量(5个)最多, 分别为ERF1、AFB2、TIR1、
PP2C和SAUR, 这些基因都是该通路中参与调控植

物激素表达和作用的关键因子。植物激素信号传

导通路与多个通路相关, 如泛素介导蛋白质水解

(ko04120. Ubiquitin mediated proteolysis)、色氨酸代

谢(ko00380. Tryptophan metabolism)、玉米素生物

合成(ko00908. Zeatin biosynthesis)等。

2.4   miR393靶基因功能预测

miR393作为TIR1、AFB2和AFB3的关键调控

因子, 在拟南芥与假单胞菌的鞭毛蛋白作用时, 能
够被诱导表达, 同时也在多种非生物胁迫(低温、干

旱、高盐等)发挥着重要作用[28]。在毛白杨感染溃

疡病的转录组中, 我们总共发现了11个miR393靶基

因, 每个miR393家族成员能够对应多个靶基因, 同
时每个靶基因也能够与多个miRNA碱基互补(表3)。
根据GO富集分析显示, miR393靶基因主要涉及生

长素介导的信号通路(GO: 0009734; Auxin mediated 
signaling pathway)。在KEGG富集分析中发现, 靶基

因主要富集到植物激素信号传导通路。经过差异表

达分析, 鉴定出6个差异表达靶基因, 分别为SD1-13、
CYP83B1、AFB2、TIR1、AFB3和PSBR。根据通路

富集分析的结果显示, 在植物激素信号传导通路中, 
miR393靶基因占3/8(表2), 说明miR393家族成员及其

靶基因在该通路发挥着重要作用, 推测其可能在毛白

杨溃疡病病理条件下担当重要的内源响应元件。

表2   参与植物激素信号传导通路(ko04075)的靶基因

Table 2   Target genes involved in plant hormone signal transduction (ko04075)

miRNA
miRNA

基因编号

Gene ID
编码蛋白

Predicted protein 
靶基因

Target gene
功能

Function

Ptc-miR169t, 
ptc-miR169z

Comp92404
ERF1(ethylene-responsive transcription 
factor 1)

Potri.002G039000.1
Sequence-specific DNA 
binding transcription factor

Ptc-miR393a-3p, 
ptc-miR393b-3p

Comp103443 AFB2(auxin signaling F-box protein 2) AT3G26810.1 Ubiquitin-protein ligase activity

Ptc-miR393a-3p, 
ptc-miR393b-3p

Comp110720 EIN3(ethylene-insensitive protein 3) AT1G73730.1
Cellular response to sulfate 
starvation

Ptc-miR393a-5p, 
ptc-miR393b-5p, 
ptc-miR393c

Comp106164 TIR1(transport inhibitor response 1) AT3G62980.1
Response to molecule of 
bacterial origin

Ptc-miR482c-3p Comp106396 PP2C(protein phosphatase 2C) AT1G72770.1
Protein serine/threonine 
phosphatase activity

Ptc-miR530a, ptc-
miR530b

Comp111939
ARR-B(two-component response regulator 
ARR-B family)

AT2G01760.1
Cytokinin mediated signaling 
pathway

Ptc-miR6433-5p Comp72671 SAUR(SAUR family protein) Potri.012G102700.1
Auxin mediated signaling 
pathway

Ptc-miR6466-5p Comp113355 TGA(transcription factor TGA) AT5G65210.1 bZIP transcription factor

基因编号: 实验中靶基因的编号; 靶基因: 靶基因序列在Phytozome V9.1(http://www.phytozome.net/)Blast获得的同源基因(毛果杨或者拟南芥)编
号。

Gene ID: gene number in the present study; Target gene: gene sequence was blasted against the Phytozome V9.1(http://www.phytozome.net/)to get the 
accession number of homologous gene from Populus trichocarpa or Arabidopsis thaliana.
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miR393家族成员与6个差异靶基因之间碱基互补配对情况; 竖线代

表碱基完全互补, “*”代表G:U摆动。

Members of miR393 family and their complementary sites within their 
6 target genes; Vertical lines represent Watson-Crick pairing and “*” 
represents G:U wobble pairing.

图3   miR393与靶基因互补位点图

Fig.3   The complementary site of miR393 and target genes 

表3   miR393靶基因预测结果

Table 3   Prediction of miR393 target genes
基因编号

Gene ID
名称

Name
差异倍数

Fold change
AGI登录号

AGI accession No.
miRNA 
miRNA

抑制作用

Inhibition
期望值

Expectation
能量

UPE
Differentially expressed gene

   Comp70101 SD1-13 1.33 AT1G11350.1
Ptc-miR393a-5p, ptc-miR393b-5p, 
ptc-miR393c  

Cleavage 3 21.10 

   Comp113948 CYP705A5 1.76 AT5G47990.1
Ptc-miR393a-5p, ptc-miR393b-5p, 
ptc-miR393c  

Cleavage 2.5 18.57 

   Comp103443 AFB2 –1.50 AT3G26810.1 Ptc-miR393a-3p, ptc-miR393b-3p Cleavage 3 22.08 

   Comp106164 TIR1 –1.51 AT3G62980.1
Ptc-miR393a-5p, ptc-miR393b-5p 
ptc-miR393c  

Cleavage 2 21.64 

   Comp113305 AFB3 –1.21 AT1G12820.1 Ptc-miR393a-3p, ptc-miR393b-3p Cleavage 3 15.30 

   Comp92615 PSBR –2.76 AT1G79040.1 Ptc-miR393a-3p, ptc-miR393b-3p Cleavage 2.5 11.22 

Non-differentially expressed gene

   Comp90123 ABCB26 –0.13 AT1G70610.1 Ptc-miR393a-3p, ptc-miR393b-3p Cleavage 3 24.82 

   Comp109624 NDB3 –0.43 AT4G21490.1
Ptc-miR393a-5p, ptc-miR393b-5p, 
ptc-miR393c  

Cleavage 1.5 9.88 

   Comp110720 EIL3 –0.47 AT1G73730.1 Ptc-miR393a-3p, ptc-miR393b-3p Translation 3 8.91 

   Comp110461 – –0.67 AT5G20610.1 Ptc-miR393a-3p, ptc-miR393b-3p Translation 3 14.59 

   Comp97303 OGG1 –0.34 AT1G21710.1 Ptc-miR393a-3p, ptc-miR393b-3p Cleavage 2.5 20.09 

基因编号: 实验中靶基因的编号; 差异倍数: 差异倍数log2(BD/CK); AGI登录号: 靶基因序列在拟南芥数据库TAIR(http://www.Arabidopsis.org/
index.jsp, E value<1.0E-5)Blast获得的拟南芥同源基因编号; 抑制作用: psRNATarget预测miRNA抑制靶基因表达的方式, 直接降解(cleavage)或
者抑制翻译(translation); 期望值: 靶基因预测期望值; 能量: 解开mRNA靶位点次级结构需要的能量; “−”: 数据库中未给定基因名称。

Gene ID: gene number in the present study; Fold change: the ratio of log2(BD/CK); AGI accession No.: gene sequence was blasted against the the TAIR 
database (http://www.Arabidopsis.org/index.jsp, with an E value<1.0E-5) to get the accession number of homologous gene from Arabidopsis thaliana; 
Inhibition: the predicted way of miRNA inhibiting mRNA expression, cleavage or translational inhibition; Expectation: the complementary score 
between miRNA and their target transcript; UPE: allowed maximum energy to unpair the target site; “−”: AGI accession No. without a gene name.

3   讨论
miRNAs作为一种非编码的基因表达调控因子, 

分布范围广泛, 参与复杂的生物学过程。miRNAs
调控的靶基因众多, 寻找并鉴定miRNA的靶基因

是研究miRNA功能的前提。利用miRNAs靶基因

预测软件psRNATarget, 通过设置严格的筛选条件, 
在毛白杨真菌胁迫下转录组中共获得了1 711个靶

基因预测结果, 包括来自于99个miRNA家族的347
个的miRNA比对上772个靶基因。相对于利用植

物体的EST(expressed sequence tag)序列寻找靶基

因, 本研究利用毛白杨真菌胁迫下, 感病树皮组织

构建的cDNA库寻找靶基因, 更容易找出与真菌防

御相关的miRNA靶基因, 针对性更强。经过注释

和富集分析, miRNAs靶基因集合显著富集于植物

激素信号传导、植物病原互作、谷胱甘肽代谢、

抗原加工、泛素介导的蛋白水解等与植物抗病密

切相关通路。

miR393作为第一个被发现与抗病相关的

miRNA家族[10], 通过抑制生长素信号增强植物体对
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于细菌的抗性。在植物激素信号传导通路中, 属于

miR393靶基因占主导地位, 说明miR393与植物激素

信号传导涉及的生物学过程密切相关。关于miR393
的11个靶基因的分析中, miR393靶基因主要涉及生

长素介导的信号通路(GO: 0009734; auxin mediated 
signaling pathway)。根据靶基因在BD库和CK库的

表达情况, 鉴定出6个差异表达靶基因, 分别为SD1-
13、CYP83B1、AFB2、TIR1、AFB3和PSBR, 这些差

异表达基因通过改变自身表达或者调控其他基因表

达, 使得植物体对于真菌感染做出积极的防御。

植物生长素调节植物发育的各个方面, 包括

抵御病原入侵的过程。生长素通过与TIR1类似的

F-box蛋白直接的物理作用诱导基因的表达, 进而参

与植物体的病原抵御过程。植物病原自身能够合成

生长素, 或者通过操纵寄主的生长素合成途径干扰

植物体的正常生命过程[29]。反之, 植物受到病原感

染时, 进化出了抑制生长素信号的机制, 以此抵御

病原入侵。TIR1、AFB2、AFB3属于F-box蛋白, 作
为植物生长素受体能够被miR393通过DCL1依赖的

模式特异地降解[10], 其在真菌感染过后表达量下调, 
我们推测使其受到了miR393的作用。PSBR是光系

统II(photosystem II, PS II)复合体的一种蛋白, 大小

为10 kDa, PSBR基因只存在与绿藻和高等植物的细

胞核中。目前关于PSBR的研究主要集中于其在蛋

白复合体参与光合作用时能够起到稳定作用[30]。有

研究者报道, 从小盐芥(Thellungiella halophila)分离

出了具有抗盐功能的PSBR(AT1G79040)基因[31]。在

本研究中, PSBR作为ptc-miR393a-3p和ptc-miR393b-
3p的靶基因, 在毛白杨感染溃疡病条件下, 表达量明

显下调, 我们推测其可能参与响应真菌入侵过程。

在miR393预测的6个差异靶基因中, 有2个靶

基因SD1-13和CYP83B1表达上调。SD1-13, 又称

RKS2, 是一种S-domain受体蛋白激酶(receptor-like 
kinase, RLK), 能够与AtPUB-ARM E3泛素连接酶

作用, 参与保守的信号通路; SD1-13作为积极的

调节蛋白, 能够介导植物本身的自交不亲和(self-
incompatibility, SI)[32], 也能够被水杨酸诱导[33]。有

研究也发现, 该类蛋白激酶也能一定程度上响应

ABA(abscisic acid)信号, 参与植物的胁迫相应。近

年来发现, 很多S-domain RLK基因在受到病原感染、

机械损伤或者防御相关物质(如水杨酸)作用时, 表
达上调, 参与植物体防御过程[34-37]。CYP83B1是一

种细胞色素P450蛋白, 能够调节生长素的合成[38]。

细胞色素P450蛋白广泛参与植物体的次级代谢, 包
括合成大分子物质如木质素、植物生长调节剂(如
茉莉酸、赤霉素)等[39]。CYP83B1可能通过调节植

物体的次级代谢, 对病原入侵做出积极响应。拟

南芥受到黑斑病菌(Alternaria brassicicola)感染时, 
CYP83B1基因表达可被激活[40]。

本研究应用psRNATarget进行毛白杨在真菌胁

迫下转录组中miRNA靶基因的预测, 并采用生物信

息学方法对相关的靶基因功能注释和富集。共预

测得到772个靶基因, 靶基因集合显著富集于植物激

素信号传导、植物病原互作、谷胱甘肽代谢等与植

物抗病密切相关通路。由此可见, miRNAs在杨树溃

疡病条件下活跃地调节基因表达。miR393靶基因与

生长素介导的信号通路具有密切关系, 其靶基因包

括SD1-13、CYP83B1、AFB2、TIR1、AFB3和PSBR等。

本文对于miR393靶基因的预测能够为后期靶基因的

实验鉴定及其生物学功能研究提供理论基础。进一

步研究目标为TIR1和AFB2等关键靶基因的功能, 需
要克隆靶基因, 并构建植物表达载体转化毛白杨, 获
得稳定表达的转基因植株, 研究其在真菌胁迫下的

功能, 相关实验目前正在进行中。 
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