
16
Transactions of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences. 2026. No. 5

Труды Карельского научного центра РАН. 2026. № 5. С. 16–28
Transactions of the Karelian Research Centre RAS. 2026. No. 5. P. 16–28
DOI: 10.17076/eb2193
Опубликована в онлайн-версии в октябре 2025 г.

ОБЗОРНЫЕ СТАТЬИ
Reviews

УДК 577.175.1:581.462:635.34

РОЛЬ микроРНК В КОНТРОЛЕ ВРЕМЕНИ ЦВЕТЕНИЯ  
(НА ПРИМЕРЕ МОДЕЛЬНОГО ВИДА ARABIDOPSIS THALIANA)

М. В. Зарецкая

Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» (ул. Пушкинская, 11,  
Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910)

Начало цветения у растений регулируется сложными генными сетями, которые ин-
тегрируют множественные экологические и эндогенные сигналы, чтобы гарантиро-
вать, что цветение произойдет в подходящее время. Это достигается путем точно-
го контроля экспрессии ключевых генов цветения как на транскрипционном, так и 
на посттранскрипционном уровне. В последние годы показано, что класс малых не-
кодирующих РНК, называемых микроРНК (miRNAs), регулирует экспрессию генов 
в ряде процессов развития растений. У A. thaliana переход к цветению контролиру-
ется несколькими генетическими путями. Это автономный путь, опосредованный 
этапами развития, фотопериодический, яровизационный и путь с участием гиббе-
реллиновой кислоты. В результате формируется регуляторная сеть, которая согла-
сует эндогенное состояние развития растения с сигналами окружающей среды.  
В данном обзоре представлены известные сведения, касающиеся механизмов ре-
гуляции экспрессии генов цветения с помощью растительных miRNAs, участвующих 
в различных генетических путях, их способ действия и множественные регулятор-
ные функции. Подробно обсуждаются роли семейств miR156, miR172, miR159/319, 
miR390 и miR394 в регуляторной сети времени цветения у A. thaliana.
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Flowering initiation in plants is regulated by complex gene networks which integrate mul-
tiple environmental and endogenous signals to ensure that flowering occurs at the appro-
priate time. This is achieved by precisely controlling the expression of key flowering genes 
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at both the transcriptional and post-transcriptional levels. In recent years, a class of small 
non-coding RNAs, known as microRNAs (miRNAs), has been shown to regulate gene ex-
pression in a number of plant developmental processes. In A. thaliana, the transition to 
flowering is controlled by multiple genetic pathways. These include the plant-autonomous 
pathway, the photoperiodic pathway, the vernalization pathway, and the gibberellic acid 
pathway. This results in a regulatory network that aligns the endogenous developmen-
tal state of the plant with environmental signals. This review presents the mechanisms 
through which flowering gene expression is regulated by plant miRNAs involved in different 
genetic pathways, their mode of action, and their multiple regulatory functions. The roles 
of the miR156, miR172, miR159/319, miR390, and miR394 families in the flowering time 
regulatory network of A. thaliana are discussed in detail.
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Введение

Исследование механизмов адаптации живых 
организмов к условиям окружающей среды име-
ет важное фундаментальное значение. Растения 
ведут прикрепленный образ жизни и не могут 
использовать стратегию «избегания» при дейст-
вии неблагоприятных факторов среды. В связи 
с этим они выработали широкий круг приспо-
соблений для обеспечения выживания, эффек-
тивной репродукции и конкурентоспособности 
в фитоценозе. Решающее значение в адаптации 
растений играют время начала цветения и сроки 
прорастания семян (или покой семян). Цвете-
ние должно происходить строго в определенное 
время, чтобы обеспечить максимальный репро-
дуктивный успех. Это достигается путем точного 
контроля экспрессии ключевых генов цветения 
как на транскрипционном, так и на посттран-
скрипционном уровне. У A. thaliana переход к 
цветению контролируется несколькими генети-
ческими путями. Это автономный путь, фотопе-
риодический, яровизационный и путь с участием 
гиббереллиновой кислоты. В последнее время 
исследователи выделяют и генетический конт- 
роль цветения, опосредованный этапами раз-
вития растений [Li et al., 2023; Zhou et al., 2023].  
В результате формируется регуляторная сеть, 
которая согласует эндогенное состояние разви-
тия растения с сигналами окружающей среды.

В регуляции экспрессии генов на посттран-
скрипционном уровне в ряде процессов раз- 
вития растений участвуют малые некодиру-
ющие РНК, называемые микроРНК (miRNAs).  
МикроРНК высококонсервативны среди эука-
риот, и считается, что они представляют собой 

жизненно необходимый и эволюционно древ-
ний компонент системы регуляции экспрессии 
генов [Samad et al., 2017; Dong et al., 2022]. 

Впервые растительные miRNAs были обнару-
жены в 2002 году у A. thaliana. К miRNA относятся 
эндогенные РНК (размером 20–24 нуклеотида), 
которые не кодируют белки и играют ключевую 
роль в подавлении экспрессии генов. Репрес-
сия происходит путем расщепления транскрип-
тов этих генов или за счет блокирования транс-
ляции мРНК [Dong et al., 2022]. МикроРНК также 
участвуют в модификации гистонов и метили-
ровании ДНК в области промоторов, что влияет 
на экспрессию генов-мишеней [Yao et al., 2019]. 
Таким способом miRNAs могут контролировать 
уровень экспрессии почти половины извест-
ных генов, кодирующих факторы транскрипции 
[Медведев, Шарова, 2010]. В процессах, свя-
занных с цветением, таких как инициация цвете-
ния, формирование соцветия и органов цветка, 
участвуют различные семейства miRNAs. 

В данном обзоре представлены различные 
роли микроРНК в контроле времени цветения, 
их способ действия и множественные регуля-
торные функции. Подробно обсуждаются роли 
семейств miR156, miR172, miR159/319, miR390 
и miR394 в регуляторной сети времени цвете-
ния у Arabidopsis thaliana.

Регуляция экспрессии генов  
с помощью микроРНК

Большинство miRNAs растений регулируют 
экспрессию генов, кодирующих факторы транс-
крипции (TF), хотя некоторые из них также уча-
ствуют в регуляции экспрессии других генов.  
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МикроРНК могут регулировать экспрессию 
генов путем модификации активности хрома-
тина или посредством посттранскрипционных 
механизмов [Samad et al., 2017]. В цитоплаз-
ме miRNA интегрируется в белковый комплекс 
RISC, в котором она взаимодействует с ком-
плементарной ей целевой мРНК и активирует 
каталитическую часть комплекса RISC – белок 
AGO (ARGONAUTE), что приводит к подавле-
нию трансляции или разрезанию целевой мРНК 
[Voinnet, 2009]. Помимо расщепления мРНК 
miРНК также могут регулировать трансляцион-
ные процессы, например, нарушая связывание 
мРНК с рибосомами [Sun, 2012]. Так, экспрес-
сия гомеозисного гена APETALA2 (AP2) регули-
руется miR172 посредством трансляционного 
ингибирования мРНК [Chen, 2004]. Таким обра-
зом, очевидно, что растительные miRNAs регу-
лируют экспрессию генов, используя оба меха-
низма: посредством расщепления или ингиби-
рования трансляции мРНК генов-мишеней. 

МикроРНК преимущественно нацелены  
на TF. Эти два типа регуляторов принимают 
участие в регуляции экспрессии генов у всех 
многоклеточных организмов [Hobert, 2008]. 
Если miRNAs регулируют экспрессию генов на 
посттранскрипционном уровне, то TF действуют 
на транскрипционном уровне. Как определен-
ные TF, так и miRNA могут регулировать десят-
ки целевых генов; и напротив, обнаружено, что 
многие отдельные гены регулируются различ-
ными TF и miRNA [Joshi et al., 2010; Samad et al., 
2017]. Автор работы [Sun, 2012] обобщил спи-
сок miRNAs и их мишеней и подтвердил их воз-
можные функции в растениях. МикроРНК уча-
ствуют в регуляции эмбрионального развития, 
морфогенеза листьев, ветвления побегов и кор-
ней, времени цветения, ответа на биотические  
и абиотические стресс-факторы [Sun, 2012].

Участие микроРНК в контроле экспрессии  
генов – регуляторов цветения  
на разных стадиях развития растений

Стадия развития растения – один из опре-
деляющих факторов инициации цветения.  
В большинстве случаев только после перехода 
от ювенильной к взрослой вегетативной фазе 
растения зацветают в ответ на различные сиг-
налы окружающей среды, такие как фотопери-
од или низкая температура. Переход от юве-
нильной к взрослой фазе сопровождается сни-
жением экспрессии miR156 (miRNA156/157) 
[Poethig, Fouracre, 2024]. В процессе раз-
вития растений снижение количества этой 
miRNA связано с увеличением репрессивных  
гистоновых меток: триметилирование лизина 

27 по гистону 3 (H3K27me3) [Cheng et al., 2021; 
Poethig, Fouracre, 2024]. Обнаружено, что 
miR156 является критическим регулятором 
ювенильной фазы у растений: его повышенная 
экспрессия (сверхэкспрессия) способствует 
ее продлению, тогда как блокирование экс-
прессии приводит к преждевременному пере-
ходу к этапу зрелости и размножения. Таким 
образом, miR156 необходима для поддержа-
ния ювенильного состояния растения.

МикроРНК miR157 (21 нуклеотид) на один 
нуклеотид длиннее miR156 (20 нуклеотидов) 
и отличается от miR156 тремя нуклеотидами в 
последовательности. Также они имеют схожие 
функции, поэтому в последнее время их объ-
единяют в одну группу [Gao et al., 2022]. Ми-
шенями miRNA156/157 у A. thaliana являются 
гены, кодирующие 11 членов семейства факто-
ров транскрипции Squamosa Promoter Binding 
Protein-Like (SPL). МикроРНК miR156/157 по-
давляет их экспрессию путем расщепления 
транскрипта [Huijser, Schmid, 2011; Yamaguchi, 
Abe, 2012; Li et al., 2023]. С возрастом сни-
жение содержания miR156 приводит к повы-
шению уровня экспрессии SPL и активации  
экспрессии APETALA1 (AP1), SUPPRESSOR OF 
OVEREXPRESSION OF CO 1 (SOC1), FRUITFULL 
(FUL). Белки, кодируемые указанными генами, 
активируют транскрипцию гена LEAFY (LFY),  
играющего ведущую роль в инициации цвете-
ния растений A. thaliana. При достижении поро-
гового уровня экспрессии LFY происходит об-
разование флоральной меристемы из недиф-
ференцированных клеток на периферии апикса. 
При этом время перехода к цветению зависит 
от уровня экспрессии LFY [Siriwardana, Lamb, 
2012; Крылова, 2020; Yamaguchi, 2021]. 

МикроРНК miR390 участвует в контроле 
времени начала цветения, продлевая юве-
нильную фазу, что в результате задерживает 
цветение [Fahlgren et al., 2006; Garcia, 2008].  
У A. thaliana семейство miR390 кодируется 
двумя генами. Высококонсервативная miR390 
играет важную роль в различных процессах 
роста и развития растений, включая апи-
кальное доминирование, старение листьев, 
формирование корней, а также в реакциях 
на абиотический и биотический стресс. Кро-
ме того, было показано, что некоторые гены 
транскрипционных факторов, реагирующих 
на ауксин – AUXIN RESPONSE FACTOR (ARF), 
являются мишенями miR390. miR390 конт-
ролирует образование транс-действующих 
малых интерферирующих РНК (ta-siRNAs) 
из локуса TAS3, связывающих и разрушаю-
щих мРНК генов транскрипционных факторов 
ARF3 и ARF4 [Rubio-Somoza, Weigel, 2011].  

https://pmc.ncbi.nlm.nih.gov/articles/PMC11060688/#kiae109-B198
file:///D:/%2b1Sience/%2b%d0%ad%d0%bb%d0%b5%d0%ba%d1%82%d1%80%d0%be%d0%bd%d0%bd%d0%b0%d1%8f%20%d0%bf%d1%83%d0%b1%d0%bb%d0%b8%d0%ba%d0%b0%d1%86%d0%b8%d1%8f/%d0%97%d0%b0%d1%80%d0%b5%d1%86%d0%ba%d0%b0%d1%8f/%d0%be%d1%80%d0%b8%d0%b3%d0%b8%d0%bd%d0%b0%d0%bb%d1%8b/javascript:;
https://pmc.ncbi.nlm.nih.gov/articles/PMC11060688/#kiae109-B198
file:///D:/%2b1Sience/%2b%d0%ad%d0%bb%d0%b5%d0%ba%d1%82%d1%80%d0%be%d0%bd%d0%bd%d0%b0%d1%8f%20%d0%bf%d1%83%d0%b1%d0%bb%d0%b8%d0%ba%d0%b0%d1%86%d0%b8%d1%8f/%d0%97%d0%b0%d1%80%d0%b5%d1%86%d0%ba%d0%b0%d1%8f/%d0%be%d1%80%d0%b8%d0%b3%d0%b8%d0%bd%d0%b0%d0%bb%d1%8b/ 
file:///D:/%2b1Sience/%2b%d0%ad%d0%bb%d0%b5%d0%ba%d1%82%d1%80%d0%be%d0%bd%d0%bd%d0%b0%d1%8f%20%d0%bf%d1%83%d0%b1%d0%bb%d0%b8%d0%ba%d0%b0%d1%86%d0%b8%d1%8f/%d0%97%d0%b0%d1%80%d0%b5%d1%86%d0%ba%d0%b0%d1%8f/%d0%be%d1%80%d0%b8%d0%b3%d0%b8%d0%bd%d0%b0%d0%bb%d1%8b/javascript:;
file:///D:/%2b1Sience/%2b%d0%ad%d0%bb%d0%b5%d0%ba%d1%82%d1%80%d0%be%d0%bd%d0%bd%d0%b0%d1%8f%20%d0%bf%d1%83%d0%b1%d0%bb%d0%b8%d0%ba%d0%b0%d1%86%d0%b8%d1%8f/%d0%97%d0%b0%d1%80%d0%b5%d1%86%d0%ba%d0%b0%d1%8f/%d0%be%d1%80%d0%b8%d0%b3%d0%b8%d0%bd%d0%b0%d0%bb%d1%8b/javascript:;
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Усиление активности этих транскрипционных 
факторов способствует переходу от вегетатив-
ной фазы к репродуктивной. Повышение экс-
прессии miR390 подавляет цветение посред-
ством продления вегетативной фазы. Фло-
ральный репрессор APETALA2 (AP2) подавляет 
экспрессию гена ARF3, напрямую связываясь  
с его промотором [Yant et al., 2010]. Повышение 
содержания ARF3 и ARF4 может увеличивать 
экспрессию генов группы SPL, которая, в свою 
очередь, регулируется miR156 [Rubio-Somoza, 
Weigel, 2011]. Таким образом, снижение коли-
чества miR156 способствует переходу от юве-
нильного к взрослому состоянию (рис.).

Роль miRNA 172 в регуляции 
фотопериодического пути цветения

Для многих видов растений фотопериод 
(продолжительность суточного светового пе-
риода) имеет решающее значение для опреде-
ления времени перехода к цветению. A. thaliana 
относится к факультативным растениям длин-
ного дня (ДД) [Turck et al., 2008; Giakountis  
et al., 2010], то есть переходит к цветению  
при превышении продолжительностью дня 
порогового значения, но может зацветать и в 
условиях короткого дня (КД), хотя это требует 
большего времени. 

МикроРНК-семейства, участвующие в контроле времени начала цветения:

LFY (LEAFY) – фактор транскрипции, отвечающий за дифференцировку цветочной меристемы и переход к цветению, 
ГК – гиббереллиновая кислота, GID (GA-INSENSITIVE DWARF) – рецептор ГК, ядерные белки DELLA, MYB и TCP – транс-
крипционные факторы, ARF (AUXIN RESPONSE FACTOR) – транскрипционный фактор, чувствительный к ауксину, SPL 
(Squamosa Promoter Binding Protein-Like) – семейство факторов транскрипции, FLC (FLOWERING LOCUS C) – белок- 
репрессор, который подавляет цветение у растений, GI (GIGANTEA), CO (CONSTANS) и FT (FLOWERING LOCUS T), SOC1 
(SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF CO 1), AP2 (APETALA2) – флоральный репрессор, miR (микроРНК)

The miRNA families involved in the regulation of flowering:

LFY (LEAFY) is a transcription factor responsible for the differentiation of the floral meristem and the transition to flowering,  
GA is gibberellic acid, GID (GA-INSENSITIVE DWARF) is a GA receptor, nuclear proteins DELLA, MYB and TCP are transcription 
factors, ARF (AUXIN RESPONSE FACTOR) is an auxin-sensitive transcription factor, SPL (Squamosa Promoter Binding Protein-
Like) is a family of transcription factors, FLC (FLOWERING LOCUS C) is a repressor protein that suppresses flowering in plants, 
GI (GIGANTEA), CO (CONSTANS) and FT (FLOWERING LOCUS T), SOC1 (SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF CO 1),  
AP2 (APETALA2) is a floral repressor, miR (microRNA)
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В регуляции фотопериодического пути  
цветения участвует микроРНК семейства 
miR172. Первичные транскрипты микроРНК 
(pre-miRNAs) данного семейства закодирова-
ны в пяти различных участках генома (напри-
мер: pre-miR172a и d во второй хромосоме; 
pre-miR172c и d – в третьей и пятой соответст-
венно). Уровни микроРНК miR172a–c увеличи-
ваются по мере того, как растения вступают в 
репродуктивную фазу развития, в то время как 
экспрессия miR172d и miR172e крайне низка 
во время этой фазы [Jung et al., 2007].

Главную роль в контроле фотопериодиче-
ской активации цветения играют гены FLAVIN-
BINDING KELCH REPEAT F-BOX1(FKF1), GIGAN-
TEA (GI), CONSTANS (CO) и FLOWERING LOCUS 
T (FT) [Sawa et al., 2007]. Специфический для 
растений белок GI и убиквитин-лигаза FKF1, 
являющаяся рецептором голубого света, коди-
руются генами, экспрессия которых обладает 
суточной периодичностью с пиком во второй 
половине светового дня [Baudry et al., 2010;  
de Montaigu et al., 2010]. После индукции голу-
бым светом в течение ДД FKF1 взаимодействует  
с GI, что приводит к деградации репрессоров 
транскрипции гена CO, белков CYCLING DOF 
FACTOR (CDF) [Sawa et al., 2007; Song et al., 
2012b]. Таким образом, в конце ДД экспрессия 
CO возрастает. Ген CO кодирует транскрипци-
онный фактор с доменом «цинковые пальцы», 
который участвует в регуляции цветения с по-
мощью специфического связывания с нуклео-
тидной последовательностью ДНК гена FT.

GIGANTEA (GI) регулирует уровень ми-
кроРНК miR172. Таким образом, паттерн экс-
прессии miR172 также зависит от суточных 
ритмов растений, в частности от фотопериода. 
При этом miR172, подавляя уровни мРНК АР2, 
регулирует количество транскриптов гена FT 
независимо от репрессора транскрипции CO 
(рис.). У мутанта gi уровни miR172 снижены; 
однако уровни первичного транскрипта miR172 
(pri-MIR172) фактически повышены, что указы-
вает на роль GI в процессинге miR172, а не в 
его транскрипции [Jung et al., 2007].

Показано, что экспрессия miR172 зависит 
от длины дня и температуры окружающей сре-
ды. Как у мутантов gi, так и у растений дикого 
типа экспрессия miR172 была выше при длин-
ном дне. Изменение температуры с 16 до 23 °C 
также приводило к увеличению уровня miR172 
[Lee et al., 2010]. В ответе растений на изме-
нение температуры выращивания в регуляции 
экспрессии miR172 важную роль играет SVP 
(SHORT VEGETATIVE PHASE). SVP представля-
ет собой MADS-box фактор транскрипции, ко-
торый действует как репрессор цветения. 

Уровень miR172 постепенно увеличивается 
во время перехода от вегетативной к репро-
дуктивной фазе, что указывает на решающую 
роль miR172 в контроле развития растений 
[Jung et al., 2012; Li et al., 2023]. У трансгенных 
растений A. thaliana, сверхэкспрессирующих 
miR172, наблюдалось ускоренное цветение 
в условиях как ДД, так и КД [Wu et al., 2009].  
С помощью метода иммунопреципитации хро-
матина и использования трансгенных линий  
A. thaliana, в которых сверхэкспрессия SPL9 
приводила к повышенным уровням miR172, 
продемонстрировано, что SPL9 и SPL10 явля-
ются прямыми транскрипционными активато-
рами экспрессии miR172b. Как уже упомина-
лось, уровень мРНК этих генов контролируется 
miR156. У A. thaliana miR172 отрицательно ре-
гулирует экспрессию AP2 и пяти генов, подоб-
ных AP2: TARGET OF EAT 1 (TOE1), TOE2, TOE3, 
SCHNARCHZAPFEN (SNZ) и SCHLAFMUTZE 
(SMZ) [Chen, 2004; Yamaguchi, Abe, 2012; Sang 
et al., 2022]. МикроРНК miR172 контролиру-
ет уровень транскриптов генов в первую оче-
редь путем трансляционного ингибирования.  
Есть также сведения, что она участвует в про-
цессинге мРНК этих генов [Sang et al., 2022]. 
Все гены, подобные AP2, действуют как ре-
прессоры генов, ответственных за формиро-
вание цветка, и задерживают цветение, ин-
гибируя экспрессию генов-интеграторов: FT, 
FUL, LFY и SOC1 [Zhu et al., 2011; Li et al., 2023].

Таким образом, miR172 играет решающую 
роль в развитии растений и фотопериодиче-
ском пути цветения.

Значение микроРНК в регуляции 
гиббереллинового пути цветения

Важнейшим индуктором цветения у расте-
ний A. thaliana является гиббереллиновая кис-
лота (ГК). Гиббереллины представляют собой 
большое семейство тетрациклических дитер-
пеновых фитогормонов, которые выполняют 
в растениях разнообразные функции, свя-
занные с контролем удлинения гипокотиля, 
прорастания семян, зацветания. Сигнал ГК 
воспринимается рецептором GA-INSENSITIVE 
DWARF1 (GID1), который первоначально был 
идентифицирован в рисе и имеет три ортоло-
га (GID1A, GID1B и GID1C) у A. thaliana [Ueguchi-
Tanaka et al., 2005; Nakajima et al., 2006]. Они 
опосредуют деградацию ядерных белков DELLA, 
подавляющих рост растений. DELLA напрямую 
регулируют активность семейства факторов 
транскрипции класса I TCP, специфичных для 
растений, ключевых регуляторов пролифера-
ции клеток. TF класса I TCP напрямую связывают 
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промоторы основных генов клеточного цикла в 
клетках верхушек побегов A. thaliana, в то вре-
мя как DELLA блокируют функцию TCP, связы-
ваясь с их доменом распознавания ДНК [Da-
vière et al., 2014]. В отсутствие ГК белки DELLA 
ингибируют экспрессию генов цветения SOC1 
и LFY [Hauvermale et al., 2012]. Повышение 
уровня ГК приводит к деградации транскрип-
ционных репрессоров группы DELLA, увеличе-
нию содержания miR159, способствуя индук-
ции цветения в условиях короткого дня (рис.) 
[Galvão et al., 2015; Yu, Wang, 2020].

Значение miR159 в гиббереллиновом пути 
цветения заключается в регуляции экспрессии 
генов факторов транскрипции MYB33, MYB65 
и MYB101, которые связываются с промото-
ром LFY через (ГК)GA-чувствительные cis-
элементы. У A. thaliana есть три гена MIR159 
(MIR159A, MIR159B и MIR159C), каждый из 
которых кодирует отдельную изоформу, от-
личающуюся от другой на 1–2 нуклеотида 
[Rajagopalan et al., 2006; Palatnik et al., 2007]. 
 У A. thaliana микроРНК miR159a и miR159b го-
раздо более распространены, чем miR159c  
[Yu, Wang, 2020]. Мутации в MIR159A и MIR159B 
не приводят к изменению фенотипа. В то же 
время у мутантных растений по двум генам 
MIR159 (mir159ab) наблюдаются дефекты раз-
вития семян, листьев и цветов. Мутантные ра-
стения по трем генам MIR159 (mir159abc) не 
отличаются от растений mir159ab, что подра-
зумевает второстепенную функцию miR159c  
у A. thaliana [Allen et al., 2007, 2010]. Паттерны 
экспрессии MIR159A и MIR159B очень похожи, 
оба экспрессируются во всех тканях растения, 
кроме пыльников [Allen et al., 2007]. Напротив, 
экспрессия MIR159C ограничена в основном 
пыльниками и апикальной областью побега 
[Allen et al., 2010].

Сверхэкспрессия miR159 у A. thaliana линии 
Landsberg erecta (Ler) способствует снижению 
экспрессии MYB33, что коррелирует со сни-
жением экспрессии LFY и задержкой цветения 
в условиях короткого дня [Achard et al., 2004]. 
Подтверждением этому являются результаты 
исследований с использованием других видов 
растений, в которых изменяли уровень miR159 
и, как следствие, время цветения. Так, экспе-
риментально вызванное повышение содер-
жания miR159 в проростках риса и пшеницы 
приводит к сокращению времени колошения 
[Tsuji et al., 2006; Wang et al., 2012]. Кроме того, 
у Sinningia speciosa сверхэкспрессия miR159 
задерживала цветение, тогда как ингибирова-
ние miR159 ускоряло время цветения [Li et al., 
2013]. Однако в еще одном исследовании пока-
зано, что сверхэкспрессия miR159 у A. thaliana  

(линия Columbia) не повлияла на время цвете-
ния [Schwab et al., 2005]. Тем не менее сверх-
экспрессия miR159 в обеих линиях (Ler и 
Columbia) привела к мужской стерильности.

Известно, что miR159 вместе с близко-
родственным семейством miR319 участвует 
в регуляции экспрессии miR167, отвечающей 
за развитие органов цветка [Rubio-Somoza, 
Weigel, 2013] (рис.). Молекулярными мише-
нями семейства miR319, кодируемого локуса-
ми MIR319a–c, являются пять мРНК TCP (TCP 
family transcription factor: TCP2, TCP3, TCP4, 
TCP10 и TCP24). Прямое взаимодействие 
транскрипционных факторов MYB и TCP объяс-
няет перекрывающиеся роли miR159 и miR319 
в зацветании и развитии цветков [Schommer  
et al., 2012; Rubio-Somoza, Weigel, 2013]. Транс-
крипционные факторы TCP участвуют в регу-
ляции стадий развития растений, таких как 
образование цветов, развитие листьев и гаме-
тофита [Schommer et al., 2012; Manassero et al., 
2013]. К тому же они действуют как централь-
ные регуляторы циркадных ритмов, активируя и 
взаимодействуя с их основными молекулярны-
ми компонентами (белками): LHY, PRR1, PRR5  
и CCA1[Manassero et al., 2013]. Снижение уровня 
miR319 приводит к образованию более мелких 
цветков с короткими ремневидными лепестками 
и недоразвитыми тычинками; в крайних случаях 
лепестки и тычинки теряются [Schommer et al., 
2012; Rubio-Somoza, Weigel, 2013].

Таким образом, имеются противоречивые 
свидетельства относительно роли miR159 в 
регуляции гиббереллинового пути цветения, 
что требует дальнейших исследований в этой 
области. Также будет важно изучить, какую 
роль функциональная пара miR159 – MYB иг-
рает в процессе зацветания у других видов 
растений.

Участие микроРНК в автономном 
генетическом пути цветения

Переход от вегетативного роста к репро-
дуктивной фазе развития независимо от дли-
ны дня называют автономным. Автономный 
путь инициации цветения направлен на регу-
ляцию центрального репрессора цветения – 
FLOWERING LOCUS C (FLC) [Cheng et al., 2017]. 
Известно, что в регуляции этого пути участ-
вуют несколько генов, например, FLOWERING 
LOCUS CA (FCA), FLOWERING LOCUS D 
(FLD), FLOWERING LOCUS KH DOMAIN (FLK), 
FLOWERING LOCUS PA (FPA), FLOWERING 
LOCUS VE (FVE), FLOWERING LOCUS Y (FY) 
и LUMINIDEPENDENS (LD) [Simpson, 2004; 
Marquardt et al., 2006; Srikanth, Schmid, 2011]. 
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Большинство мутантных растений по выше-
указанным генам являются рецессивными и 
демонстрируют фенотип позднего цветения 
в условиях как длинного, так и короткого дня; 
однако яровизация подавляет этот эффект 
[Abou-Elwafa et al., 2011]. Молекулярные меха-
низмы, лежащие в основе регуляции цветения 
генами автономного пути, связаны с процес-
сингом РНК FLC, модификацией хроматина и, 
наконец, с посттрансляционной модификаци-
ей FLC [Cheng et al., 2017; Wu et al., 2020].

Недавние исследования показали, что 
miR394 участвует в регуляции экспрессии FLC 
(рис.) [Bernardi et al., 2022]. У A. thaliana гены 
MIR394A и MIR394B кодируют идентичную 
20-нуклеотидную miR394, которая регулиру-
ет уровень транскрипта гена LEAF CURLING 
RESPONSIVENESS (LCR), члена семейства бел-
ков F-Box. Регулирование LCR осуществляет- 
ся расщеплением его мРНК в кодирующей 
области вблизи 3´ нетранслируемой области 
(3’UTR) [Jones-Rhoades, Bartel, 2004; Song et 
al., 2012a]. Экспрессия miR394 наблюдается 
в тканях различных органов A. thaliana [Song 
et al., 2012a; Litholdo et al., 2016]. Эта miRNA 
регулирует развитие апикальной меристемы 
побега во время эмбрионального развития 
[Knauer et al., 2013] и контролирует морфо-
логию листьев, что приводит к закручиванию 
листьев вверх, когда уровни мРНК LCR ниже, 
чем у растений дикого типа, либо из-за мута-
ций lcr, либо из-за сверхэкспрессии любого из 
генов MIR394 [Song et al., 2012a]. Кроме того, 
показано, что гены, контролирующие этот 
путь, участвуют в реакции на абиотический и 
биотический стресс у A. thaliana и других видов 
растений [Song et al., 2013, 2016; Chand et al., 
2016; Tian et al., 2018; Zhang et al., 2021].

Снижение уровня miR394 приводит к ранне-
му цветению A. thaliana [Bernardi et al., 2022]. 
Такие выводы получены при анализе роста  
и развития растений линий мутантов mir394a 
и mir394b и двойных мутантов mir394a mir394b. 
Двойные мутанты miR394 (mir394a mir394b) 
зацветали раньше растений линии Col-0, у них 
наблюдалось меньшее количество розеточ-
ных листьев, им требовалось меньше дней до 
цветения в условиях длинного дня (16 ч света /  
8 ч темноты) [Bernardi et al., 2022]. Кроме  
того, фенотип раннего цветения не зависел 
от фотопериода, поскольку растения mir394a 
mir394b, выращенные в условиях короткого 
дня (8 ч света / 16 ч темноты), зацвели раньше 
растений Col-0. У растений, мутантных по од-
ному гену mir394a и mir394b, не наблюдалось 
разницы в количестве дней до цветения при 
сравнении с растениями Col-0. Эти результаты 

свидетельствуют о том, что функции miR394a  
и miR394b частично дублируются, т. е. экспрес-
сия каждой из них достаточна для инициации 
цветения A. thaliana. Уровень miR394 влияет на 
экспрессию ряда генов, контролирующих вре-
мя цветения. У 14-дневных (в это время расте-
ния переходят от вегетативной к репродуктив-
ной фазе) двойных мутантов mir394a mir394b 
уровень экспрессии SOC1 и FT в 3,6 раза выше, 
чем у растений линии Col-0, что коррелирует 
с ранним переходом к цветению. На 21-й день 
уровни экспрессии этих генов не отличались. 
Выявлено пятикратное снижение экспрессии 
FLC у мутантных растений на 14-й день. Это по-
зволяет сделать вывод, что miR394 может вли-
ять на время цветения через автономный путь. 
Однако это происходит LCR-независимым 
образом, поскольку учет количества розеточ-
ных листьев при цветении и количества дней 
до цветения у линий растений с измененным 
содержанием мРНК LCR как в большую, так и 
в меньшую сторону не показал статистической 
разницы с Col-0. Также можно предположить, 
что для miR394 потенциально существует до-
полнительная мишень, которая в настоящее 
время неизвестна [Bernardi et al., 2022].

Заключение 

Цветение является важным этапом раз-
вития растений и напрямую связано с репро-
дуктивным потенциалом. Переход к цветению 
регулируется различными путями, интегри-
рующими эндогенные и экзогенные сигна-
лы. Эпигенетические факторы, такие как ми-
кроРНК, играют важнейшую роль в контроле 
времени цветения у растений. МикроРНК ре-
гулируют экспрессию генов на посттранскрип-
ционном уровне и преимущественно нацеле-
ны на TF. Одни могут стимулировать цветение, 
регулируя количество мРНК генов, необходи-
мых для инициации цветения (например, гены 
идентичности цветочной меристемы или гены, 
участвующие в интеграции сигналов цвете-
ния). Другие могут задерживать цветение, по-
давляя функциональную активность генов, от-
вечающих за переход к репродуктивной фазе. 
МикроРНК, участвуя в различных генетических 
путях цветения, взаимосвязаны с биохимиче-
скими и экологическими факторами при коор-
динации этого физиологического процесса. 
Знание молекулярных механизмов действия 
микроРНК в контроле времени цветения мо-
жет стать эффективным инструментом в руках 
селекционеров, в особенности в условиях кли-
матических и антропогенных изменений окру-
жающей среды.
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