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摘  要：RNA 分子存在于植物韧皮部筛分子中，且能进行长距离运输，这是植物界一个突破性的发

现。现已发现有 3 类 RNA 存在于韧皮液内，包括外源类病毒或 RNA 病毒，植物内源 mRNA 和非编码小

RNA。韧皮液内 RNA 分子的长距离移动可作为系统信号分子介导植物生长发育的调控。本文就韧皮液的

取样方法，韧皮液内存在的 RNA 分子及其介导的信号调控和运输机制等进行了综述。  
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Abstract：The presence of RNA molecules in plant phloem sieve elements which can do long-distance 

transport is an important discovery in plant kingdom. And it has been discovered that there are three kinds 

of RNA molecules in phloem sap including exogenous viroids or virus RNA，plant endogenous mRNA and 

small non-protein-coding RNA（snRNA）. Long-distance transport of RNAs in phloem sap can function as 

signal molecules in mediating plant growth and development. In this paper，the methods of how to collect 

phloem sap，the RNA molecules in plant phloem sap and the signaling pathways as well as the mechanisms 

by which how they are transported are discussed and summarized. 
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植物韧皮部作为维管植物的运输组织，主要负责将光合作用的产物，由进行光合作用的源器官

（source）运输到其他部位，即库（sink）部位。韧皮部由筛分子（sieve element，SE）、伴胞细胞

（companion cell，CC）和薄壁组织细胞（parenchyma cells）构成。直接负责光合产物运输的是筛分

子。筛分子是一类特殊的细胞，在发育过程中筛分子会损失掉大部分细胞器，仅剩下细胞膜、质体、

内质网膜等。每个筛分子都会与 1 个至多个伴胞细胞相邻，一般认为筛分子由伴胞细胞为其提供营

养（van Bel，2003）。由于筛分子不存在细胞核、核糖体、叶绿体等细胞器，因此长久以来植物内

源 RNA 分子在韧皮液（phloem sap，PS）的发现一直被误认为来自采集韧皮液时周围组织的污染，

但嫁接等试验提供了强有力的证据，证实植物内源 RNA 分子确实存在于流动的韧皮液内。现已发 

                     



10 期                 李苹芳等：RNA 分子在植物韧皮部长距离运输的研究进展                     2059  

 

现有 3 类 RNA 分子存在于韧皮液内，包括外源类病毒或 RNA 病毒，植物内源 mRNA 以及非编码

小 RNA（Turgeon & Wolf，2009；Dinant & Lemoine，2010；Atkins et al.，2011）。本文中就韧皮液

的取样方法，韧皮液内存在的 RNA 分子及其介导的信号调控和运输机制等进行综合阐述。 

1  韧皮液的取样方法 

韧皮液中 RNA 分子的存在一直备受争议，这主要是由于韧皮液取样困难造成的。由于韧皮部

筛管位于组织内部且处在高渗透压下，突然的压力释放会引起一系列细胞产生反应，发生如胼胝质

堵塞筛孔，P 蛋白（PP1，PP2）凝结、豆类作物中 forisome 蛋白由晶体态迅速释放并堵塞筛孔等现

象，这是限制韧皮部研究发展的重要原因（Ehlers et al.，2000）。现在研究中常用的韧皮液收集方法

主要有昆虫口器吻针法和切割渗出法。 

昆虫口器吻针法主要是利用刺吸式昆虫通过口器吸取植物韧皮液为食的特点进行韧皮液采集。

当昆虫吸取植物韧皮液后，切断其吻针，因正压力存在，韧皮液可自动流出。目前最常用的昆虫是

蚜虫，还有稻飞虱等。运用此方法已成功获取了单子叶植物水稻（Sasaki et al.，1998；Aki et al.，

2008）、大麦（Doering-Saad et al.，2002；Gaupels et al.，2008），及双子叶植物苹果树（Varkonyi-Gasic 

et al.，2010）的韧皮液。昆虫口器吻针法最大的优点是不受周围细胞如伴胞细胞、薄壁细胞的污染，

能得到纯的韧皮液。但此方法有其局限性。Divol 等（2005）研究了芹菜韧皮部 RNA 在受到蚜虫刺

入前后的变化，结果表明部分 RNA 表达发生明显变化。另外，不同的昆虫采食同一植物所获得的

韧皮液也是有区别的（Sandstrom et al.，2000）。可见昆虫口器刺入植物韧皮部时，本身作为一种伤

害，会影响到韧皮液内蛋白组分、RNA 表达等。此外昆虫口器吻针法取样量特别少，且只发生在某

些有互作关系的昆虫与植物之间。 

切割渗出法适用于韧皮部和木质部相对独立的植物，如木本植物、豆科植物（Sharkey & Pate，

1976）、蓖麻（Doering-Saad et al.，2006）、油菜（Buhtz et al.，2008）、瓜类植物（Yoo et al.，2004；

Omid et al.，2007）等。其具体方法是在植物茎部用注射器针头刺一小口，或直接用刀片横切茎或叶

柄，然后用毛细管收集韧皮部汁液。这种方法取样方便，取样量大，但最明显的缺点是切割韧皮部

时，筛分子周围组织会破碎，所获取的韧皮液会不可避免遭到来自周围组织如伴胞细胞、薄壁细胞

等的污染。为克服这一缺点，通常需将最初渗出的韧皮液弃去，如在瓜类植物中进行韧皮液收集时

一般用滤纸快速吸附掉最初的渗出液，随后渗出的是较纯的韧皮液。通常将核酮糖–1,5–二磷酸羧

化/加氧酶（Ribulose bisphosphate carboxylase oxygenase，Rubisco）作为污染检测的对照，若韧皮液

内检测不到或只有极其微量的 Rubisco RNA 或蛋白，则可认为所取样为较纯的韧皮液（Ruiz-Medrano 

et al.，1999；Doering-Saad et al.，2006）。Lin 等（2009）运用切割渗出法获取南瓜韧皮液并建立了

南瓜韧皮液蛋白质组，运用液相串联质谱法共检测到 1 121 个蛋白，但只有 3 个肽段为 Rubisco，表

明所取韧皮液是较纯的。也有许多质疑认为运用此法收集韧皮液时会受到木质部影响。最近有研究

表明采用切割渗出法从葫芦科植物取得的韧皮液不仅来自韧皮部筛管，还受到木质部影响，且被木

质液大量稀释（Zhang et al.，2012）。Zimmermann 等（2013）也认为采用切割法获得的南瓜韧皮液

含有木质液成分，理由是当根压解除时获得的韧皮液蛋白浓度也随之降低。因此为尽可能减少根压

的影响，采用此法收集韧皮液时应避免靠近根部，通常只在茎尖部位收集，同时要在植物蒸腾作用

旺盛时采集，此时植物产生的根压最小。 

某些植物在切口处常出现胼胝质的堵塞现象，也有人依靠 EDTA 这类螯合剂的协助进行韧皮液

的收集。因为胼胝质的合成需要 Ca2+，在 EDTA 存在下，Ca2+会被螯合掉，从而可阻止胼胝质的形

成。如模式作物拟南芥韧皮液的采集主要运用此法获得（Deeken et al.，2008）。但是这种方法有一



2060                                       园   艺   学   报                                  40 卷 

定风险，因为 EDTA 的处理会破坏组织细胞壁，可能造成碳水化合物的泄露（Hepler，2005）。 

综合而言，由于植物韧皮部结构的特殊性，目前没有任何一种完美的方法进行韧皮液的收集，

具体研究时只能根据植物的特点进行方法的选择和探索，不论采取何种方法，都要规避其缺点，尽

可能获得纯的韧皮液。 

2  韧皮液中 RNA 的种类 

2.1  外源类病毒（Viroids）或 RNA 病毒 

病毒 RNA 最早证实在植物韧皮部可进行长距离运输（Carrington et al.，1996）。植物病毒侵入

寄主细胞后，通过 2 种不同的转运模式，即经过叶肉细胞胞间连丝实现胞间转运（cell to cell 

movement）和经过维管系统的韧皮部筛管实现长距离转运（1ong distance transport），由此实现对植

物的系统侵染（Jorgensen et al.，1998）。其中类病毒不编码任何蛋白，完全依赖宿主进行侵染与转

运，如马铃薯锤纺块茎类病毒（Potato spindle tuber viroid，PSTVd）被广泛用来研究 RNA 在韧皮部

的运输；RNA 病毒自身具备编码复制或运输所需要的蛋白，如运动蛋白（movement protein，MP），

此类蛋白可与病毒 RNA 形成 RNA、蛋白复合体进行细胞间的运输，并能扩大胞间连丝分子排阻限

制（size exclusion limit，SEL），最终协助 RNA 病毒达到系统侵染（Ding et al.，1992）。类病毒或病

毒 RNA 在韧皮液的存在与运输机制为研究植物内源 RNA 提供了重要的启发与参考模型。 

2.2  内源 mRNA 

早在 40 年前研究者就发现植物内源 RNA 存在于韧皮液内，但一直被误认为来自周围组织的污

染，直到最近研究发现植物内源 mRNA 不仅存在于筛分子，还能作为信号分子进行长距离运输。编

码蔗糖转运蛋白（sucrose transporter 1，SUT1）的基因是近年第 1 个有较充足证据证实存在于韧皮

液内的 mRNA，原位杂交显示 SUT1 的 mRNA 主要存在于筛分子及连接筛分子与伴胞细胞的胞间

连丝，通过伴胞细胞特异启动子表达发现其 mRNA 的合成局限于伴胞细胞，暗示这一 mRNA 通过

胞间连丝移动到了筛分子（Kuhn et al.，1997）。随后，Sasaki 等（1998）利用稻飞虱成功获得了水

稻韧皮液，且通过 RT-PCR 检测到了硫氧还蛋白（ thioredoxin h），半胱氨酸蛋白酶抑制剂

（oryzacystatin-I），以及肌动蛋白（actin）的 mRNAs。 

近年来研究者已获取了蓖麻（Doering-Saad et al.，2006）、大麦（Gaupels et al.，2008）、甜瓜（Omid 

et al.，2007）、白羽扇豆（Rodriguez-Medina et al.，2011）、拟南芥（Deeken et al.，2008）、西瓜和黄

瓜（Guo et al.，2013）等植物韧皮液转录组信息，数据表明被子植物韧皮液内存在超过1 000个mRNA，

且它们所编码的蛋白功能广泛，涉及营养代谢、激素、信号转导、胁迫反应、DNA/RNA 结合等。

尽管韧皮液内存在众多 RNA 分子，然而并非所有韧皮液内发现的 RNA 均能进行长距离移动。嫁接

作为园艺生产中广泛使用的作为克服连作障碍、土传病害等的一种方法，在验证韧皮液物质长距离

移动方面发挥了重要作用。 

Xoconostle-Cázares 等（1999）在南瓜韧皮液内获得了第 1 个 RNA 结合蛋白 CmPP16（pumpkin 

PHLOEM PROTEIN 16），该蛋白作为病毒运动蛋白的同功异构蛋白，具有结合 RNA 能力，运用南

瓜、黄瓜异源嫁接证实该蛋白自身 RNA 可从南瓜长距离移动至黄瓜接穗。同年 Ruiz-Medrano 等

（1999）报道，在南瓜的韧皮液内检测到了包括 CmNACP、CmGAIP、CmWRKYP、CmSUCP1 等多

个 mRNA，运用南瓜为砧木，黄瓜为接穗的异源嫁接试验证实只有 CmPP16、CmGAIP、CmNACP

可以从南瓜砧木中移动到黄瓜接穗。Ham 等（2009）运用 RNA–蛋白免疫共沉淀方法发现 CmPP16、
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CmGAIP、CmSTMP、CmMybP 可与蛋白 CmRBP50 一起移动至黄瓜接穗。其中 CmPP16 和 CmGAIP

的长距离移动与 Ruiz-Medrano 等（1999）的结果一致。Omid 等（2007）对甜瓜韧皮液的 43 个 RNA

通过嫁接试验验证其运输情况，发现 6 个 RNA 具有长距离运输功能，其中 3 个是与生长素信号途

径相关，分别编码 AUX/IAA，small auxin-up RNA（SAUR）蛋白，另外 3 个功能不祥。值得指出的

是，用于验证南瓜韧皮液 RNA 移动性的嫁接试验并非生产上惯用的将黄瓜植株作接穗，南瓜根作

砧木。而是将黄瓜枝条嫁接在完整南瓜植株的茎上，待黄瓜枝条成活并生长一段时间后，去掉其自

身的叶片，令其成为依赖南瓜生长的库，以此分别取砧木南瓜韧皮液、接穗黄瓜韧皮液来验证 mRNA

从南瓜到黄瓜的移动性。 

韧皮液内存在的内源 mRNA 到底有何作用？研究发现 mRNA 分子可作为系统信号分子介导植

物生长发育的调控。Kim 等（2001）利用携带半显性叶黄素突变基因（Xanthophyllic，Xa）的番茄

植株与显性鼠耳叶突变体（mouse ear，Me）进行嫁接试验，Me 突变体由一个 PFP-LeT6（焦磷酸依

赖型磷酸酶基因 PFP 和番茄 KN1 相似同源基因 LET6）的融合基因引发，当 Xa 嫁接到 Me 植株上

后，Xa 出现 Me 的鼠耳叶叶片形态，进一步在 Xa 植株中检测到了 PFP-LeT6 的 RNA，证实该 RNA

通过长距离运输改变接穗叶片发育形态。南瓜韧皮液 RNACmGAIP（GIBBERELLIC ACID 

INSENSITIVE）是又一个证实可进行长距离移动并具有功能的 RNA，当野生型番茄嫁接到含南瓜功

能缺失突变基因（Cmgaip）或 拟南芥 ΔDELLA-gai 的转基因番茄植株上，其叶片形态也随之改变

（Haywood et al.，2005）。以上 2例证实韧皮部mRNA的长距离移动可远程改变叶片形态发育。mRNA

从地上部至地下部的移动还可调节地下茎的形成。如来自马铃薯的 BEL5（BEL1-like transcription 

factor）基因，BEL5 过表达可诱导马铃薯地下块茎形成，当将该过表达植株嫁接到野生型植株后，

发现野生型植株块茎产量也得到提高（Banerjee et al.，2006）。最近在马铃薯中又发现了一个可移动

的 mRNA，马铃薯 POTH1（Potato Homeobox1）基因，利用 POTH1 过表达的植株与野生植株的嫁

接试验表明 POTH1 从转基因植株移动到野生植株，且可改变野生植株叶片形态，调节地下块茎形

成（Mahajan et al.，2012）。目前控制 GAI 与 BEL5 长距离运输的 RNA 基序已分别鉴定到，非编码

区域在控制 RNA 移动方面起了重要作用，此外，RNA 的结构也起关键作用（Banerjee et al.，2009；

Huang & Yu，2009）。最近，Notaguchi 等（2012）在拟南芥中发现并证明生长素相关基因 IAA18 与

IAA28 经成熟叶片可长距离移动至根部，并调控侧根发育。 

以上研究结果表明植物内源 mRNA 分子不仅存在于流动的韧皮液内，部分 mRNA 还能进行长

距离移动，并可系统调控叶片形态发育、侧根发育、地下块茎形成等。未来研究将重点阐明哪些

mRNA 作用于当地，而哪些 mRNA 可进行长距离移动。葫芦科作物黄瓜（Huang et al.，2009）、甜

瓜（Garcia-Mas et al.，2012）、西瓜（Guo et al.，2013）基因组测序的相继完成，为研究瓜类作物韧

皮液内 RNA 的长距离移动提供了必要的数据信息。如可采用不同瓜类组合进行嫁接实验，利用二

代测序技术鉴定长距离移动 RNA 分子。 

2.3  内源非编码小 RNA 

在对多种植物韧皮液 RNA 分子进行分析的过程中发现，韧皮液内不仅存在着编码 RNA，还存

在许多非编码 RNA。Yoo 等（2004）在南瓜韧皮液内获得了多个长度为 18 ~ 25 核苷酸的非编码 RNA，

包括 microRNAs（miRNAs）和小干扰 RNA（small interfering RNAs，siRNAs）。 

siRNAs 介导的过程叫转录后基因沉默（PTGS），是植物内在抵御胁迫的机制之一。近年诸多证

据证实 siRNA 诱导产生的系统性 RNA 沉默与 siRNA 在维管组织中的移动有关，这是一个非细胞自

主行为。例如，将野生型黄瓜与自发型 RNA 沉默的南瓜嫁接，能在黄瓜接穗的韧皮液中检测到

siRNA，即是 siRNA 信号依赖筛管在韧皮部移动的有力佐证（Yoo et al.，2004）。又如，在模式作物
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拟南芥中，Molnar 等（2010）利用 siRNA 合成阻断的突变体通过嫁接试验发现，由转基因产生的

siRNA 和大量内源 siRNA 能够穿越嫁接结合体在维管组织中长距离移动，且 24 核苷酸的移动 siRNA

可作为系统信号对受体细胞进行表观遗传学修饰。 

在多种作物韧皮液内，如油菜（Buhtz et al.，2008）、羽扇豆（Yoo et al.，2004；Atkins & Smith，

2007）等均发现了 miRNAs 的存在。Varkonyi-Gasic 等（2010）分析了 21 个 miRNA 在苹果不同组

织中的表达，在苹果韧皮液中检测到了部分 miRNA，其中大部分 miRNA 在草本植物韧皮液中丰度

也相当高。Buhtz 等（2008）在油菜中发现韧皮液内 miR395、miR398 和 miR399 与植物营养胁迫相

关联，它们的表达分别能在植物感受到硫（S）、铜（Cu）或无机磷（Pi）匮乏时升高。进一步研究

发现植物地上部可通过韧皮部 miR399 的长距离移动调控地下部 Pi 响应关键因子 PHO2 的表达，从

而对环境中的 Pi 水平作出响应（Lin et al.，2008；Pant et al.，2008）。利用野生型拟南芥作接穗与

miRNA 合成突变体 hen-1 作砧木的嫁接试验证实 miR395 和 miR399 能够从接穗转移到砧木，并导

致砧木相应靶标基因转录物水平的降低（Buhtz et al.，2010）。miR399 参与调控的植物响应根部磷

素缺失机理涉及了木质部、韧皮部二者相互协调的信号调控过程，即植物根部在感受到磷素匮乏时

首先信号由木质部传导至地上部叶片，进而叶片通过移动信号如 miR399 调控地下部 Pi 响应关键基

因 PHO2 来应对 Pi 匮乏这一逆境。 

另外，miR172 一直以来作为调节开花的重要因子（Aukerman & Sakai，2003；Jung et al.，2007），

最近发现它可能作为长距离移动的信号调节马铃薯块茎的形成，利用 P35S：MIR172 过表达植株与野

生型的嫁接试验为此提供了有力证据（Martin et al.，2009）。 

除 miRNAs 和 siRNAs 外，Zhang 等（2009）在南瓜韧皮液内通过分析 30 ~ 90 bp 长度的 RNA

获得了不少 tRNAs，核糖体 RNAs（ribosomal RNAs）和剪切 RNAs（spliceosomal RNAs）。利用人

工合成的 tRNA 片段证实韧皮液特异 tRNA 可干扰核糖体功能，暗示韧皮液 RNA 具有干扰并抑制蛋

白翻译的作用。 

3  韧皮液 RNA 分子系统运输的机制 

已知植物韧皮液内含有上千 RNA，但只有部分 RNA 能进行长距离移动。这些 RNA 如何受到

选择性调控进入韧皮液，又如何在韧皮液内运输以及如何输出韧皮液，是重要的生物学问题。在酵

母和动物中的研究发现，RNA 的长距离运输是通过 RNA 结合蛋白来完成的，从识别、运输再到卸

载到靶位这一系列过程形成了稳定的 RNA、蛋白复合体，即核糖核蛋白（ribonucleoprotein，RNP）

复合体（St Johnston，2005；Martin & Ephrussi，2009）。基于动物的模式，Lucas 等（2001）提出韧

皮液内 RNA 可能通过特定的识别机制结合蛋白形成核糖核蛋白复合体来进行运输。在植物韧皮部

可能存在具有特异识别这些 RNA 的蛋白，如能特异结合具有“邮编”（zip code）RNA 的蛋白，或

自身具有 RNA 识别基序（RNA recognition motif，RRM），能特异识别具有 RRM RNA 的蛋白。同

时，为进入筛分子，其他伴侣蛋白（chaperones）可能结合这一复合体，协助其运输与输出（Aoki et 

al.，2002）。 

Lucas 实验室在南瓜韧皮液内获得了多个 mRNA 结合蛋白，为上述假说提供了有力的证据。 

CmPP16 是首个发现的与 RNA 运动相关的蛋白，它与红三叶草坏死花叶病毒（Red clover necrotic 

mosaic virus，RCNMV）MP 为同功异构蛋白，与 MP 功能类似，此蛋白亦能非特异结合韧皮液 RNA，

并能携带自身 mRNA 进行长距离运输（Xoconostle-Cazares et al.，1999）。Aoki 等（2005）还发现

CmPP16 向地下的长距离移动因蛋白互作而受到选择性调控。CmPSRP1（pumpkin Phloem SMALL 

RNA BINDING PROTEIN1）是最近发现的南瓜韧皮液内具有结合小 RNA 能力的一个蛋白，还能介
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导单链小 RNA 分子的胞间运输（Yoo et al.，2004）。而 CmRBP50（pumpkin RNA-binding protein 50）

是在南瓜韧皮液中发现的依靠 RNA 识别基序识别并特异结合 mRNA 的一个 RNA 结合蛋白（Ham et 

al.，2009）。以 CmRBP50 抗体作为诱饵（Bait），运用免疫共沉淀方法在韧皮液中鉴定得到其结合

RNA ， 包 括 CmPP16 ， CmGAIP ， CmSCL14P （ SCARECROW-LIKE ）， CmSTMP （ SHOOT 

MERISTEMLESS），CmERFP（ETHYLENE RESPONSE FACTOR），CmMybP。进而 Li 等（2011）揭

示磷酸化修饰调控基于 CmRBP50 核糖核蛋白复合体的形成，磷酸化修饰可能在调控 RNA 进入特定

靶位过程中发挥“开关”作用。黄瓜中 CsPP2（cucumber PHLOEM PROTEIN 2）被发现可以结合类

病毒 RNA，且嫁接试验证实 CsPP2 和类病毒可一起移动到接穗（Gomez & Pallas，2004）。随着这

些 RNA 结合蛋白的发现，RNA 分子在植物韧皮液内的系统运输机制也将被逐步揭示。 

4  展望 

植物韧皮液内 RNA 分子长距离移动的发现作为植物新的信号调控模式，具有重要的意义，这

也成为植物界研究的新热点。目前虽然已知韧皮液内存在上千种 RNA，但是能进行长距离移动的只

有一小部分被验证（表 1），且明确功能的更少，对于其运输调控机制也仅停留在假说阶段。 

 

表 1  近年来运用嫁接试验证实的植物韧皮液内具有长距离移动能力的植物内源 RNA 分子 

Table 1  Endogenous RNA molecules which were demonstrated to be long-distance transported by  

grafting in plant phloem sap in recent years 

RNA 类型 基因 涉及功能 植物种类 参考文献 

RNA Species Gene  Related functions  Plant species References 
mRNA CmPP16  RNA 运输 南瓜 Xoconostle-Cazares et al.，1999；Ham et al.，2009
  RNA movement  Pumpkin  
 CmNACP 茎尖分生组织、花发育 南瓜 Ruiz-Medrano et al.，1999 
  Meristem，floral development   Pumpkin  
 PFP-LeT6  叶片发育 番茄 Kim et al.，2001 
  Leaf development Tomato   
 CmGAIP 叶片发育 

Leaf development 
南瓜 

Pumpkin 
Haywood et al.，2005；Ham et al.，2009；Huang 
&Yu，2009 

 DELLA-GAI 叶片发育 拟南芥 Haywood et al.，2005 
  Leaf development Arabidopsis  
 StBEL5 块茎发育 马铃薯 Banerjee et al.，2006，2009 
  Tuber development Potato   
 AUX/IAA14 生长素信号转导 甜瓜 Omid et al.，2007 
  Auxin signaling Melon  
 SAUR 生长素信号转导 甜瓜 Omid et al.，2007 
  Auxin signaling Melon  
 CmSTMP 茎尖分生组织发育 南瓜 Ham et al.，2009 
  Apical meristem development Pumpkin  
 CmMybP 发育、胁迫信号转导 南瓜 Ham et al.，2009 
  Development and stress signaling Pumpkin  
 POTH1 块茎发育  马铃薯 Mahajan et al.，2012 
  Tuber development Potato  
 IAA18 生长素信号转导 拟南芥 Notaguchi et al.，2012 
  Auxin signaling Arabidopsis  
 IAA28 生长素信号转导 拟南芥 Notaguchi et al.，2012 
  Auxin signaling Arabidopsis  
miRNA miR395 调控硫平衡 拟南芥 Buhtz et al.，2010 
  Regulate sulfate homeostasis Arabidopsis  
 miR399  调控无机磷平衡 

Regulate inorganic phosphate homeostasis 
拟南芥 

Arabidopsis 
Aukerman & Sakai，2003；Jung et al.，2007；Buhtz 
et al.，2010 

 miR172 块茎发育  马铃薯 Martin et al.，2009 
    Tuber development Potato   
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未来以下几个方向值得研究：1. 进一步发现与鉴定可进行长距离移动的 mRNA 与小 RNA；

2. 对调节 RNA 运输蛋白的阐明；3. RNA 分子介导的信号调控过程，尤其与外界环境刺激之间的关

系的阐明；4. RNA 分子长距离运输作用的靶位等。 

植物维管系统长距离运输的研究，对于揭示植物响应营养元素平衡机理、植物与病原物互作机

理，以及远距离调控植物器官形态建成，如系统调控新生叶片气孔密度信号分子等机制具有重要意

义。此外，嫁接技术在园艺作物的生产过程中已广泛使用，但具体嫁接机理，如嫁接提高抗逆性，

嫁接改变植物品质等尚需进一步揭晓，植物维管系统长距离运输的研究对于丰富这些机理具有重要

理论指导性。一旦揭示清楚维管系统长距离介导的信号调控，则可利用这种远程信号调控进行有目

的改造植物，从而改变诸如开花、碳水化合物分配、矿质元素利用等农艺性状，这对于农业生产具

有重大意义。 
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