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摘要　 ３５ 肽重复（ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ， ＰＰＲ）蛋白是 ２０００ 年发现的一类由多个重复单位串联而

成的核编码蛋白质。 ＰＰＲ 蛋白广泛存在于真核生物中，在陆生植物中尤为普遍。 ＰＰＲ 蛋白大多定

位于线粒体或叶绿体。 多项研究表明，ＰＰＲ 蛋白为序列特异性 ＲＮＡ 结合蛋白质，在细胞器 ＲＮＡ 编

辑、剪接、稳定、切割及翻译等转录后加工过程发挥重要作用。 ＰＰＲ 蛋白功能缺陷会导致植物生长

发育异常，甚至胚胎致死。 本文主要就 ＰＰＲ 蛋白功能及作用机制进行综述，并对尚待解决的问题

及研究前景加以探讨，以期为 ＰＰＲ 蛋白的深入研究提供思路。
关键词　 ＰＰＲ 蛋白； 叶绿体； 线粒体； ＲＮＡ 加工

中图分类号　 Ｑ７

Ｔｈｅ Ｒｏｌｅｓ ｏｆ ＰＰＲ Ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｏｎ Ｐｌａｎｔ Ｏｒｇａｎｅｌｌｅ ＲＮＡ Ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ
ＬＩ Ｘｉｕ⁃Ｌａｎ１）， ２）， ＪＩＡＮＧ Ｙｕｅ⁃Ｓｈｕｉ１）∗

（ １）Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｑｕｆｕ Ｎｏｒｍａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｑｕｆｕ ２７３１６５， Ｓｈａｎｄｏｎｇ， Ｃｈｉｎａ；
２）Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｓｈａｎｄｏｎｇ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｊｉｎａｎ ２５０１００， Ｃｈｉｎａ）

Ａｂｓｔｒａｃｔ　 Ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ （ＰＰＲ） ｐｒｏｔｅｉｎｓ， ｗｈｉｃｈ ｗｅｒｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｉｎ ２０００ ａｒｅ ｎｕｃｌｅｕｓ ｃｏｄｉｎｇ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｔｈａｔ ｃｏｍｐｏｓｅ ｏｆ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｔａｎｄｅｍ ｒｅｐｅａｔｓ． ＰＰＲ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｒｅ ｗｉｄｅｌｙ ｆｏｕｎｄ ｉｎ ｅｕｋａｒｙｏｔｅｓ ａｎｄ
ｐａｒｔｉｃｕｌａｒｌｙ ｐｒｅｖａｌｅｎｔ ｉｎ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｐｌａｎｔｓ． Ｍｏｓｔ ｏｆ ｔｈｅｍ ｔａｒｇｅｔ ｔｏ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ ｏｒ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ ｗｈｅｒｅ ｔｈｅｙ
ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｅ ｉｎ ｐｏｓｔ⁃ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ＲＮＡ ｅｄｉｔｉｎｇ， ｓｐｌｉｃｉｎｇ， ｓｔａｂｉｌｉｔｙ， ｃｌｅａｖａｇｅ ａｎｄ
ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｂｙ ｂｉｎｄｉｎｇ ｔｏ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ＲＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｅｆｅｃｔｓ ｏｆ ＰＰＲ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗｉｌｌ ｌｅａｄ ｔｏ
ａｂｎｏｒｍａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ， ｅｖｅｎ ｄｅａｔｈ ｏｆ ｅｍｂｒｙｏ ｌｅｔｈａｌ． Ｔｈｉｓ ｒｅｖｉｅｗ ｓｕｍｍａｒｉｚｅｓ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｄ
ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ＰＰＲ ｐｒｏｔｅｉｎｓ， ａｎｄ ｄｉｓｃｕｓｓｅｓ ｔｈｅ ｃｈａｌｌｅｎｇｅ ａｎｄ ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ ｏｆ ＰＰＲ ｒｅｓｅａｒｃｈ， ｗｈｉｃｈ
ｗｉｌｌ ｐｒｏｖｉｄｅ ｃｌｕｅｓ ｆｏｒ ｆｕｒｔｈｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｌｅｓ ｏｆ ＰＰＲ ｐｒｏｔｅｉｎｓ．
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ　 ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ（ＰＰＲ） ｐｒｏｔｅｉｎ； ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ； ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ； ＲＮＡ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ

收稿日期： ２０１７⁃１２⁃１５； 修回日期： ２０１８⁃０２⁃０１； 接受日期： ２０１８⁃
０３⁃０４
山东省高等学校科技计划项目（Ｎｏ． Ｊ１６ＬＥ０９）；曲阜师范大学博士启

动基金（Ｎｏ． ＢＳＱＤ２０１５２４９３）资助
∗通讯作者　 Ｔｅｌ： １８２６６７８０３９０； Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｊｅｗｅｌｓｅｅｋｅｒ＠ １６３． ｃｏｍ
Ｒｅｃｅｉｖｅｄ： Ｄｅｃｅｍｂｅｒ １５， ２０１７； Ｒｅｖｉｓｅｄ： Ｆｅｂｒｕａｒｙ １， ２０１８； Ａｃｃｅｐｔｅｄ：
Ｍａｒｃｈ ４， ２０１８
Ｓｕｐｐｏｒｔｅｄ ｂｙ Ｓｈａｎｄｏｎｇ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｈｉｇｈｅｒ Ｅｄｕｃａｔｉｏｎａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ
Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｐｒｏｇｒａｍ （Ｎｏ． Ｊ１６ＬＥ０９） ａｎｄ Ｑｕｆｕ Ｎｏｒｍａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ
Ｄｏｃｔｏｒａｌ Ｆｕｎｄ Ｐｒｏｊｅｃｔ （Ｎｏ． ＢＳＱＤ２０１５２４９３）．
∗Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ 　 Ｔｅｌ： １８２６６７８０３９０； Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｊｅｗｅｌｓｅｅｋｅｒ ＠
１６３． ｃｏｍ

　 　 ３５ 肽重复（ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ， ＰＰＲ）基因

是 ２０００ 年 Ｓｍａｌｌ 和 Ｐｅｅｔｅｒｓ［１］ 对拟南芥基因组进行

序列分析时发现的一类新的基因家族。 ＰＰＲ 蛋白与

３４ 肽重复（ ｔｅｔｒａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ， ＴＰＲ）蛋白家族

成员类似，是由多个重复单位串联而成的一类核编

码蛋白质，因每个重复单位约含有 ３５ 个氨基酸残基

而被命名。 多数 ＰＰＲ 蛋白的 Ｎ 末端含有定位信号

序列，除拟南芥的 ＰＰＲ 蛋白 １（ＰＰＲ ｐｒｏｔｅｉｎ ｌｏｃａｌｉｚｅｄ
ｔｏ ｔｈｅ ｎｕｃｌｅｕｓ ａｎｄ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ １， ＰＮＭ１）双定位于

细胞 核 和 线 粒 体［２］， 富 含 谷 氨 酰 胺 蛋 白 ２３
（ｇｌｕｔａｍｉｎｅ⁃ｒｉｃｈ ｐｒｏｔｅｉｎ ２３， ＧＲＰ２３） ［３］定位于细胞核

外，迄今所报道的 ＰＰＲ 蛋白都定位于线粒体或叶绿

体［４］。 越来越多的正反向遗传学和体内外结合实

验证实，ＰＰＲ 蛋白为序列特异性 ＲＮＡ 结合蛋白，主

要参与线粒体或叶绿体 ＲＮＡ 的转录后加工过程，包
括 ＲＮＡ 编辑、ＲＮＡ 剪接、ＲＮＡ 稳定和 ＲＮＡ 成熟等。
ＰＰＲ 蛋白功能的缺失通常会引起线粒体或叶绿体功
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能缺陷，进而导致植物生长发育异常，甚至细胞质雄

性不育或胚胎致死［５］。

１　 ＰＰＲ 蛋白的分布与进化

ＰＰＲ 基因存在于所有真核生物中，在陆生植物

中尤为普遍，多数物种含有 ４００ 个以上成员，卷柏基

因组中 ＰＰＲ 基因的数目达 １ ０００ 多个［４， ６］。 其他真

核生物中，ＰＰＲ 基因一般少于 ３０ 个，如衣藻和绿藻

基因组含有 １２ 个 ＰＰＲ 基因［７］，果蝇和人类基因组

分别包含 ２ 个和 ６ 个 ＰＰＲ 基因［４］。 除真核生物外，
在少数细菌基因组中也发现了 ＰＰＲ 基因，这些细菌

为真核生物的病原菌或内共生体，推测它们的 ＰＰＲ
基因可能是通过水平转移从真核宿主中获得的［８］。

尽管 ＰＰＲ 蛋白与 ＴＰＲ 蛋白高度相似，但 ＴＰＲ
蛋白广泛存在于原核生物和真核生物中。 这暗示

ＰＰＲ 蛋白可能是由 ＴＰＲ 蛋白演变而来的。 关于

ＰＰＲ 蛋白的进化，认为它可能出现在真核生物进化

的早期，甚至随第 １ 个真核生物的出现而出现。 对

ＰＰＲ 基因的扩增，一种推测认为，与逆转座相关，如
高等植物的多数 ＰＰＲ 基因无内含子［６］，而小粒豌藓

７５％以上的 ＰＰＲ 基因含有内含子，且它们与高等植

物中有内含子的 ＰＰＲ 基因高度同源［９］；另一种推测

认为，ＰＰＲ 基因家族成员的增加与基因组复制有

关。 被子植物进化过程中基因组的复制使得 ＰＰＲ
基因被大量复制，造成基因数目增加［１０］。 ＴＰＲ 基因

与 ＰＰＲ 基因的存在方式相似，但它的数目并未随被

子植物的进化而明显增加，推测可能在陆生植物中

存在某种调控 ＰＰＲ 基因复制的机制。 此外，不同物

种间的同源 ＰＰＲ 基因功能保守，如玉米 ＰＰＲ 蛋白 ６
（ｍａｉｚｅ ＰＰＲ６， ＭＰＰＲ６）可互补拟南芥同源蛋白功能

缺陷的突变表型［１１］，并且部分 ＰＰＲ 蛋白的出现及

进化与高等植物细胞器 ＲＮＡ 编辑密切相关［１２］。 因

此，认为 ＰＰＲ 基因可能以独立于核基因组复制的方

式完成数量的增加，至于其调控机制尚待研究。

２　 ＰＰＲ 蛋白的结构与类型

ＰＰＲ 蛋白重复单位的个数为 ２ ～ ３０ 不等，每个

重复单位称为 １ 个 ＰＰＲ 基序。 ＰＰＲ 蛋白的晶体结

构解析发现，每个 ＰＰＲ 基序折叠成一对由短环

（ｌｏｏｐ） 相连的反向平行 α 螺旋，即螺旋⁃环⁃螺旋

（ｈｅｌｉｘ⁃ｌｏｏｐ⁃ｈｅｌｉｘ）结构，ＰＰＲ 蛋白的多个串联基序进

一步螺旋化形成右手超螺旋结构［１３］。
不同 ＰＰＲ 基序间存在长度及序列差异［２］，根据

所包含氨基酸残基数目的不同，ＰＰＲ 基序可分成 Ｐ

（ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ）基序、Ｌ（ｌｏｎｇ）基序和 Ｓ（ｓｈｏｒｔ）基
序。 Ｐ 基序含有 ３５ 个氨基酸残基，Ｌ 基序含有 ３５ 或

３６ 个氨基酸残基，Ｓ 基序含有 ３１ 个氨基酸残基。 根

据所包含基序及 Ｃ 末端氨基酸序列特征的不同，将
ＰＰＲ 蛋白分为 Ｐ 和 ＰＬＳ 两大类。 Ｐ 类 ＰＰＲ 蛋白只

包含 Ｐ 基序，ＰＬＳ 类 ＰＰＲ 蛋白除含有 Ｐ 基序外，还
包含 Ｌ 基序和 Ｓ 基序，且这 ３ 类基序以 Ｐ⁃Ｌ⁃Ｓ 次序

排列。 ＰＬＳ 类 ＰＰＲ 蛋白的 Ｃ 末端通常含有保守的 Ｅ
（ｅｘｔｅｎｄｅｄ）和 ＤＹＷ（末端含有高度保守的 ３ 个氨基

酸 Ａｓｐ⁃Ｔｙｒ⁃Ｔｒｐ）结构域。 根据这一特征，又将 ＰＬＳ
类 ＰＰＲ 蛋白分成 ＰＬＳ、Ｅ 和 ＤＹＷ 亚类［４］。 ＰＬＳ 亚类

只包含 Ｐ、Ｌ、Ｓ 基序，Ｅ 亚类的 Ｃ 末端包含 Ｅ 结构

域，ＤＹＷ 亚类的 Ｃ 末端除 Ｅ 结构域，还有 ＤＹＷ 结

构域。 少数 Ｐ 类 ＰＰＲ 蛋白的 Ｃ 末端也包含额外的

特征 序 列， 如 小 ＭｕｔＳ 相 关 （ ｓｍａｌｌ ＭｕｔＳ⁃ｒｅｌａｔｅｄ，
ＳＭＲ） 结 构 域［１４］， ＬＡＧＬＩＤＡＤＧ （ Ｈｉｓ⁃Ｃｙｓ ｂｏｘ ａｎｄ
ＧＩＹ⁃ＹＩＧ， Ｈ⁃Ｎ⁃Ｈ） 结构域［１５］ 和 ＲＮＡ 识别结构域

（ＲＮＡ ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｍｏｔｉｆ， ＲＲＭ） ［１６］等。

３　 ＰＰＲ 蛋白的功能

不同类型的 ＰＰＲ 蛋白功能上存在差异。 ＰＬＳ
类 ＰＰＲ 蛋白主要参与细胞器 ＲＮＡ 的编辑，而 Ｐ 类

ＰＰＲ 蛋白可参与剪接、稳定、成熟等多种 ＲＮＡ 加工

过程［５］（Ｆｉｇ． １）。
３􀆰 １　 Ｃ 到 Ｕ 的 ＲＮＡ 编辑

植物细胞器中，最常见的 ＲＮＡ 编辑方式是胞嘧

啶（Ｃ）到尿嘧啶（Ｕ）的替换。 如拟南芥叶绿体中有

４３ 个 Ｃ 到 Ｕ 的编辑位点［１７］，线粒体中多达 ６００ 多

个［１８］。 ＲＮＡ 编辑常发生在基因的编码区，极少发

生在内含子和非编码区［１９］。 ＲＮＡ 编辑的完成常常

维持一个保守的氨基酸密码子［２０］，有时也会产生一

个起始密码子或终止密码子［２１］。 因此，ＲＮＡ 编辑

在细胞器基因表达中起重要作用，编辑缺陷将破坏

基因表达蛋白质的功能。 植物细胞器 Ｃ 到 Ｕ 的编

辑是由 ＲＮＡ 和蛋白因子组成的编辑复合体完成的，
ＰＰＲ 蛋白被认为是编辑复合体的主要蛋白因子之

一［５］。 叶绿体光呼吸减弱因子 ４ （ ｃｈｌｏｒｏｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ
ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ４， ＣＲＲ４） 是第一个被证实参与叶绿体

ＲＮＡ 编辑的 ＰＰＲ 蛋白［２１］。 随后多个参与植物细胞

器 ＲＮＡ 编辑的 ＰＰＲ 蛋白被依次发现。 除 Ｐ 类编辑

调节 ＰＰＲ 蛋 白 （ Ｐ⁃ｔｙｐｅ ＰＰＲ⁃ｍｏｄｕｌａｔｉｎｇ ｅｄｉｔｉｎｇ，
ＰＰＭＥ） ［２２］和 ＰＰＲ５９６［２３］属于 Ｐ 类 ＰＰＲ 蛋白，其余参

与植物细胞器 ＲＮＡ 编辑的 ＰＰＲ 蛋白都属于 Ｅ 或

ＤＹＷ 亚类［５］。
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ＲＮＡ 编辑中，ＰＰＲ 蛋白按照每个基序的第 ５ 和

３５ 位氨基酸共同决定识别一个核苷酸的原则［２４］，
与编辑位点上游的 ＲＮＡ 序列识别结合。 编辑位点

的特异性通过最后一个基序识别编辑位点上游第 ４
个核苷酸来保证。 Ｃ 到 Ｕ 的编辑是 Ｃ 在胞嘧啶脱

氨酶的作用下，脱去氨基生成 Ｕ。 ＰＰＲ 蛋白的 ＤＹＷ
结构域含有胞嘧啶脱氨酶的高度保守序列 ＣｈｘＥ（ｘ）
ＰＣｘｘＣ，且 ＤＹＷ 亚类 ＰＰＲ 蛋白与植物细胞器 Ｃ 到 Ｕ
的编辑在进化上高度一致［１２］。 因此，普遍认为

ＤＹＷ 结构域具有胞嘧啶脱氨酶活性。 然而，该结构

域的脱氨酶活性至今尚未获得证实。 反而发现

ＣＲＲ２２、ＣＲＲ２８ 及细胞器转录加工因子 ８２（ｏｒｇａｎｅｌｌｅ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ８２， ＯＴＰ８２）的 ＤＹＷ 结构域，对
某些位点编辑并不是必需的，被删除后依然能够互

补编辑缺陷表型［２５， ２６］。 相比， ＣＲＲ２２、 ＣＲＲ２８ 及

ＣＲＲ２１ 的 Ｅ 结构域对 ＲＮＡ 编辑是必需的， 且

ＣＲＲ２２ 和 ＣＲＲ２８ Ｅ 结构域的互换并不影响彼此的

ＲＮＡ 编辑功能，推测 ＰＰＲ 蛋白的 Ｅ 结构域可能负责

招募编辑酶［２７］。
Ｅ 亚类 ＰＰＲ 蛋白 ＣＲＲ４ 和 ＤＹＷ 亚类 ＰＰＲ 蛋白

ＤＹＷ１ 对 ｎｄｈＤ⁃１ 的编辑是必需的，ｃｒｒ４ 和 ｄｙｗ１ 具

有相同的突变表型。 ＤＹＷ１ 仅含有 ＤＹＷ 结构域，
ＣＲＲ４ 可特异性地识别 ｎｄｈＤ⁃１ 编辑位点。 ＣＲＲ４⁃
ＤＹＷ１ 融合蛋白能互补双突变的表型，表明 ＤＹＷ
结构域可与 Ｅ 亚类 ＰＰＲ 蛋白互作，共同参与 ＲＮＡ
编辑［２８］。 同样，ＤＹＷ 亚类 ＰＰＲ 蛋白拟南芥叶绿体

早期生物发生因子 ２ （ ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｅａｒｌｙ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ ２， ＡｔＥＣＢ２）和 ａｃｃＤ ＲＮＡ 编辑必需因子 １
（ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ａｃｃＤ ＲＮＡ ｅｄｉｔｉｎｇ １， ＲＡＲＥ１），共同负

责 ａｃｃＤ 的编辑［２９］。 ＲＡＲＥ１ 为 ａｃｃＤ 编辑位点的识

别因子，推测两个 ＤＹＷ 亚类 ＰＰＲ 蛋白形成异源二

聚体参与 ａｃｃＤ 的编辑。 因此，关于 ＤＹＷ 亚类 ＰＰＲ
蛋白参与细胞器 ＲＮＡ 编辑的机制，认为它通过形成

同源二聚体，或与其他 ＤＹＷ 亚类或 Ｅ 亚类 ＰＰＲ 蛋

白形成异源二聚体，在 ＲＮＡ 编辑中发挥功能。
３􀆰 ２　 ＩＩ 类内含子的剪接

高等植物细胞器中，几乎所有的内含子都属于

ＩＩ 类内含子，如开花植物叶绿体和线粒体基因组中

都含有 ２０ 多个 ＩＩ 类内含子，而 Ｉ 类内含子仅有 １
个［３０］。 这些 ＩＩ 类内含子通常位于保守结构基因内

部，它们的精准剪接对细胞器基因的正常表达及功

能实施起关键作用。 ＩＩ 类内含子属于自我剪接内含

子，原核生物 ＩＩ 类内含子的自我剪接由内含子编码

的成熟酶完成。 高等植物细胞器编码成熟酶的开放

阅读框（ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅ， ＯＲＦ）发生丢失或结构

变异［３１］。 开花植物的线粒体和叶绿体基因组中仅

存在 １ 个编码成熟酶的 ＯＲＦ，ｍａｔ⁃ｒ 和 ｔｒｎＫ。 ｍａｔ⁃ｒ
编码线粒体的成熟酶 ＭａｔＲ（ｍａｔｕｒａｓｅ ｒｅｌａｔｅｄ），它结

构严重缺陷，自剪接能力完全丧失。 ｔｒｎＫ 编码的叶

绿体的成熟酶 ＭａｔＫ（ｍａｔｕｒａｓｅ Ｋ）缺乏 ＩＩ 类内含子

移动所必需的结构域，只可参与少数叶绿体内含子

的剪接［３２］。 因此，高等植物线粒体和叶绿体 ＩＩ 类内

含子的剪接需要核编码蛋白因子辅助完成。 近年的

研究表明，ＰＰＲ 蛋白是参与这一过程的主要核编码

蛋白因子之一。 目前，已报道多个参与高等植物细

胞器 ＩＩ 类内含子剪接的 ＰＰＲ 蛋白［５］，这些 ＰＰＲ 蛋

白， 除 ＯＴＰ７０［３３］ 和 小 粒 豌 藓 ＰＰＲ 蛋 白 ４３
（Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ ＰＰＲ４３， Ｐｐ ＿ＰＰＲ４３） ［３４］ 属于

ＰＬＳ 类外，其余均属于 Ｐ 类。
植物细胞器 ＩＩ 类内含子的剪接与核剪接体内

含子类似，都以复合体的方式完成剪接。 如叶绿体

ｐｓａＡ 内含子的剪接至少需要 １４ 个蛋白质参与［３５］，
线粒体 ｎａｄ２ 第 １ 个内含子的剪接至少需要 ６ 个蛋

白质参与［３０］。 尽管 ＰＰＲ 蛋白对植物细胞器 ＩＩ 类内

含子的剪接是必需的，但其作用机制仍知之甚少。
ＰＰＲ４ 的免疫共沉淀显示，它可特异性地结合玉米叶

绿体 ｒｐｓ１２ 的第 １ 个内含子，推测它的结合有助于内

含子形成利于其剪接的构象，从而促进剪接［１６］。 蛋

白印记预测和体外 ＲＮＡ 结合实验发现，胚缺陷因子

２６５４（ｅｍｂｒｙｏ ｄｅｆｅｃｔｉｖｅ ２６５４， ＥＭＢ２６５４）与拟南芥叶

绿体 ｒｐｓ１２ 第 １ 个内含子的前半部分结合，形成对内

含子末端起保护作用的结构，最终促进内含子的剪

接［３６］。 ＰＰＲ５ 的 ＲＮＡ 结合位点位于玉米叶绿体

ｔｒｎＧ 内含子的外显子结合位点，推测它的结合阻碍

ＲＮＡ 形成发夹结构［３７］。 总之，认为 ＰＰＲ 蛋白可能

通过促进内含子折叠或阻碍发夹结构产生，形成利

于剪接的内含子构象，从而提高 ＩＩ 类内含子的剪接

效率。
３􀆰 ３　 ＲＮＡ 的稳定与成熟

叶绿体中，Ｐ 类 ＰＰＲ 蛋白的主要功能是增强

ＲＮＡ 转录本的稳定性，促进转录本末端的成熟。 陆

生植物中，已报道有多个参与叶绿体 ＲＮＡ 稳定及成

熟的 ＰＰＲ 蛋白［５］。 ＰＰＲ 蛋白可结合在 ＲＮＡ 转录本

的 ５′或 ３′末端，阻碍 ５′⁃３′或 ３′⁃５′核酸外切酶对

ＲＮＡ 的降解，增强 ＲＮＡ 的稳定性，界定成熟转录本

的 ５′或 ３′末端。 ＰＰＲ 蛋白也可结合在多顺反子

ＯＲＦ 的间隔序列，保证多顺反子不同 ＯＲＦ 的正确加

工，促进 ＲＮＡ 的成熟。 如 ＰＰＲ１０ 与 ａｔｐＩ⁃ａｔｐＨ、ｐｓａＪ⁃
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ｒｐｌ３３基因间约 １８ 个核苷酸结合，阻碍 ５′或 ３′方向核

酸外切酶的活性［３８］。 对大麦、水稻和拟南芥的叶绿

体基因组进行分析，发现有约 ４０ 个 ＰＰＲ 蛋白的

ＲＮＡ 结合位点［３９］。 这些位点大多位于 ＲＮＡ 的 ５′或
３′端，距末端约 ２０ 个核苷酸，推测 ＰＰＲ 蛋白可能像

原核生物的发夹结构一样保护 ＲＮＡ。 此外，ＰＰＲ 蛋

白也会阻碍核酸内切酶对 ＲＮＡ 的消化，如 ＰＰＲ５ 与

ｔｒｎＧ 内含子的结合，使其在叶绿体中免受核酸内切

酶的降解［３７］。

Ｆｉｇ． １　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ＰＰＲ ｐｒｏｔｅｉｎｓ　 　 ＯＲＦ， ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅ； ＰＰＲ ＢＳ， ＰＰＲ ｂｉｎｄｉｎｇ ｓｉｔｅ；ＲＢＳ， ｒｉｂｏｓｏｍｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ｓｉｔｅ

虽然植物线粒体中也存在大量 Ｐ 类 ＰＰＲ 蛋白，
但目前仅发现 ２ 个参与线粒体 ＲＮＡ 转录本 ３′末端

的成熟［４０， ４１］。 对转录本 ５′末端成熟及稳定发挥功

能的 ＰＰＲ 蛋白尚未见报道。 并且蛋白印记分析，也
未发现定位于转录本 ５′末端的小 ＲＮＡ，推测线粒体

ＲＮＡ 转录本 ５′末端可能以不同于叶绿体的方式进

行加工。
３􀆰 ４　 ＲＮＡ 的切割

与保护功能相反的是，ＰＰＲ 蛋白可促进 ＲＮＡ 的

切割。 植 物 线 粒 体 中， 育 性 恢 复 （ ｒｅｓｔｏｒｅｒｓ ｏｆ
ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ， ＲＦ） 类 ＰＰＲ 蛋白 ＲＮＡ 加工因子 （ ＲＮＡ
ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ， ＲＰＦ）１ ～ ３ 参与几个 ＲＮＡ 转录本

５′端的切割［５］。 ＲＰＦ５ 和 ＲＰＦ７ 不属于 ＲＦ 类 ＰＰＲ 蛋

白，ＲＰＦ７ 参与 ｎａｄ２ ５′末端的切割［４２］。 ＲＰＦ５ 主要

参与 ｎａｄ６ 和 ２６Ｓ ｒＲＮＡ ５′端的加工［４３］。 ｎａｄ ６ 和

２６Ｓ ｒＲＮＡ 前体的 ５′端序列（相对于成熟 ＲＮＡ 的⁃５０⁃
＋ ９ 区）高度同源，并且包含 ＲＰＦ５ 的预测 ＲＮＡ 结合

位点［２４］。 据此推测，这些 ＰＰＲ 蛋白可能与目标

ＲＮＡ 结合后，招募核酸内切酶到特异切割位点发挥

功能。 虽然叶绿体中也存在 ＲＦ 类 ＰＰＲ 蛋白，但尚

未证明它们与 ＲＮＡ 切割相关，仅发现几个 Ｃ 末端含

有 ＤＹＷ 结构域，或 ＳＭＲ 结构域的 ＰＰＲ 蛋白参与

ＲＮＡ 前体的切割［４４， ４５］。 ＳＭＲ 结构域的 ＲＮＡ 内切

酶活性已被证实［４６］，而 ＤＹＷ 结构域的 ＲＮＡ 内切酶

活性尚待确定。
３􀆰 ５　 ＲＮＡ 的翻译

除上述功能外，Ｐ 类 ＰＰＲ 蛋白还促进或抑制特

异 ｍＲＮＡ 的 翻 译。 ＰＰＲ１０、 质 子 梯 度 调 节 子 ３
（ｐｒｏｔｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ３， ＰＧＲ３）、ＡＴＰ４ 和叶绿

体 ＲＮＡ 加工因子 １ （ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ＲＮＡ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ １，
ＣＲＰ１）促进叶绿体 ｍＲＮＡ 的翻译。 这些蛋白质可

与 ｍＲＮＡ 的 ５′ ＵＴＲ 识别结合［５］，如 ＣＲＰ１ 对叶绿体

ｐｅｔＡ 和 ｐｓａＣ 的翻译起始是必需的，突变体中目标
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ｍＲＮＡ 的多聚核糖体缺失［４７］。 ＰＰＲ１０、 ＰＧＲ３ 与

ＲＮＡ 的结合阻碍发夹结构形成，使核糖体结合位点

暴露，招募核糖体，起始翻译［４８， ４９］。 线粒体中，除
ＭＰＰＲ６ 促进线粒体 ｒｐｓ３ 的翻译外［１１］，还发现 ２ 个

ＰＰＲ 蛋白与多聚核糖体相关［２， ５０］，但其具体功能尚

不清楚。 这 ２ 个蛋白质属于短的 Ｐ 类 ＰＰＲ 蛋白，这
类短的 Ｐ 类 ＰＰＲ 蛋白不存在于叶绿体中，但在线粒

体中大量存在，暗示它们可能在线粒体中发挥特殊

功能。 目前发现的可抑制翻译的 ＰＰＲ 蛋白均属于

ＲＦ 类 ＰＰＲ 蛋白，推测可能是通过干扰核糖体的结

合或移动来抑制翻译的［５１］。
综上所述，ＰＰＲ 蛋白对细胞器 ＲＮＡ 转录后加工

的多个环节都是必需的（Ｆｉｇ． １）。 但关于 ＰＰＲ 蛋白

的功能，除目前已知的外，还有未知的功能需要探

索，如定位于细胞核的 ＰＰＲ 蛋白发挥怎样的功能？

４　 问题与展望

尽管大量的研究表明，ＰＰＲ 蛋白可特异性地结

合细胞器 ＲＮＡ，参与它们的剪接、编辑、成熟、稳定

等加工过程，但关于 ＰＰＲ 蛋白的作用机制尚未十分

明确。 如细胞器 ＩＩ 类内含子结构复杂，找出或预测

ＰＰＲ 蛋白的 ＲＮＡ 结合位点十分困难；有些参与剪接

的 ＰＰＲ 蛋白的 Ｃ 末端含有特殊结构，如 ＰＰＲ４ 的

ＲＲＭ 结构域［１６］，ＯＴＰ５１ 的 ＬＡＧＬＩＤＡＤＧ 结构域［１５］，
这些结构域在内含子剪接中的作用尚不清楚。 有研

究推测，ＤＹＷ 亚类 ＰＰＲ 蛋白以同源或异源二聚体

形式参与 ＲＮＡ 编辑，Ｅ 结构域负责招募胞嘧啶脱氨

酶［２８， ２９］，ＤＹＷ 结构域完成脱氨过程，但该结构域的

脱氨活性至今尚未被证实。 关于 Ｐ 类 ＰＰＲ 蛋白参

与 ＲＮＡ 稳定、翻译起始等过程的作用机制，有研究

认为，ＰＰＲ 蛋白与 ＲＮＡ 的结合形成位点特异性阻

碍，或影响 ＲＮＡ 的结构［５２］，进而影响 ＲＮＡ 的稳定

或翻译。 这一推测解释了 ＰＰＲ 蛋白参与 ＲＮＡ 稳

定，蛋白翻译起始，甚至 ＲＮＡ 切割的可能机制，问题

是这些功能的特异性在 ＰＰＲ 蛋白中是如何保持的？
对 ＰＰＲ 蛋白与 ＲＮＡ 特异序列的结合，尽管 Ｂａｒｋａｎ
等提出了 ＰＰＲ 蛋白的 ＲＮＡ 结合位点的预测规则，
但并不是所有 ＰＰＲ 蛋白的 ＲＮＡ 结合位点都与预测

的一 致， 如 ＣＲＲ４、 ＣＲＲ２１、 线 粒 体 编 辑 因 子 ９
（ｍｉｔｏｃｈｏｄｒｉａｌ ｅｄｉｔｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ ９， ＭＥＦ９）和缓慢生长因

子 １（ｓｌｏｗ ｇｒｏｗｔｈ １， ＳＬＧ１）等［５］。
ＰＰＲ 蛋白家族庞大，绝大多数成员的功能尚不

了解。 相信，随着更多 ＰＰＲ 蛋白功能的解析，凝胶

阻滞 （ ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｔｉｃ ｍｏｂｉｌｉｔｙ ｓｈｉｆｔ ａｓｓａｙ， ＥＭＳＡ）、

ＲＮＡ 免疫共沉淀等实验技术的发展， ＰＰＲ 蛋白的功

能及分子机制将会越来越明了。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）

［ １ ］ 　 Ｓｍａｌｌ ＩＤ， Ｐｅｅｔｅｒｓ Ｎ． Ｔｈｅ ＰＰＲ ｍｏｔｉｆ⁃ ａ ＴＰＲ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｍｏｔｉｆ
ｐｒｅｖａｌｅｎｔ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｏｒｇａｎｅｌｌａｒ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ［Ｊ］ ． Ｔｒｅｎｄｓ Ｂｉｏｃｈｅｍ Ｓｃｉ，
２０００， ２５（２）： ４６⁃４７

［ ２ ］ 　 Ｈａｍｍａｎｉ Ｋ， Ｇｏｂｅｒｔ Ａ， Ｈｌｅｉｂｉｅｈ Ｋ， ｅｔ ａｌ． Ａｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｄｕａｌ⁃
ｌｏｃａｌｉｚｅｄ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ｎｕｃｌｅａｒ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ［ Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ，
２０１１， ２３（２）： ７３０⁃７４０

［ ３ ］ 　 Ｄｉｎｇ ＹＨ， Ｌｉｕ ＮＹ， Ｔａｎｇ ＺＳ， ｅｔ ａｌ． Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＧＬＵＴＡＭＩＮＥ⁃
ＲＩＣＨ ＰＲＯＴＥＩＮ２３ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｅａｒｌｙ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ
ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｎｏｖｅｌ ｎｕｃｌｅａｒ ＰＰＲ ｍｏｔｉｆ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｈａｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ
ＲＮＡ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ＩＩ ｓｕｂｕｎｉｔ ＩＩＩ ［ Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ， ２００６， １８（４）：
８１５⁃８３０

［ ４ ］ 　 Ｌｕｒｉｎ Ｃ， Ａｎｄｒéｓ Ｃ， Ａｕｂｏｕｒｇ Ｓ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅｉｒ
ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｒｏｌｅ ｉｎ ｏｒｇａｎｅｌｌｅ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ ［ Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ， ２００４， １６
（８）： ２０８９⁃２１０３

［ ５ ］ 　 Ｂａｒｋａｎ Ａ， Ｓｍａｌｌ Ｉ． Ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ
［Ｊ］ ． Ａｎｎｕ Ｒｅｖ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌ， ２０１４， ６５： ４１５⁃４４２

［ ６ ］ 　 Ｏ’Ｔｏｏｌｅ Ｎ， Ｈａｔｔｏｒｉ Ｍ， Ａｎｄｒｅｓ Ｃ，ｅｔ ａｌ． Ｏｎ ｔｈｅ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ［ Ｊ］ ． Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ
Ｅｖｏｌ， ２００８， ２５（６）： １１２０⁃１１２８

［ ７ ］ 　 Ｍｅｒｃｈａｎｔ ＳＳ， Ｐｒｏｃｈｎｉｋ ＳＥ， Ｖａｌｌｏｎ Ｏ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ
ｃｈｌａｍｙｄｏｍｏｎａｓ ｇｅｎｏｍｅ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｋｅｙ ａｎｉｍａｌ ａｎｄ
ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ［Ｊ］ ． Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００７， ３１８（５８４８）： ２４５⁃２５０

［ ８ ］ 　 Ｓｃｈａｌｌｅｎｂｅｒｇ⁃Ｒüｄｉｎｇｅｒ Ｍ， Ｌｅｎｚ Ｈ， Ｐｏｌｓａｋｉｅｗｉｃｚ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ａ
ｓｕｒｖｅｙ ｏｆ ＰＰＲ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｓ ＤＹＷ ｄｏｍａｉｎｓ ｌｉｋｅ ｔｈｏｓｅ ｏｆ ｌａｎｄ
ｐｌａｎｔ ＲＮＡ ｅｄｉｔｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｄｉｖｅｒｓｅ ｅｕｋａｒｙｏｔｅｓ ［Ｊ］ ． ＲＮＡ Ｂｉｏｌ，
２０１３， １０（９）： １５４９⁃１５５６

［ ９ ］ 　 Ｓａｈａ Ｄ， Ｐｒａｓａｄ ＡＭ， Ｓｒｉｎｉｖａｓａｎ Ｒ． Ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｅｍｅｒｇｉｎｇ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ［ Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ
Ｂｉｏｃｈｅｍ， ２００７， ４５（８）： ５２１⁃５３４

［１０］ 　 Ｄｅ Ｂｏｄｔ Ｓ， Ｍａｅｒｅ Ｓ， Ｖａｎ ｄｅ Ｐｅｅｒ Ｙ． Ｇｅｎｏｍｅ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｔｈｅ ｏｒｉｇｉｎ ｏｆ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ ［ Ｊ］ ． Ｔｒｅｎｄｓ Ｅｃｏｌ Ｅｖｏｌ， ２００５， ２０
（１１）： ５９１⁃５９７

［１１］ 　 Ｍａｎａｖｓｋｉ Ｎ， Ｇｕｙｏｎ Ｖ， Ｍｅｕｒｅｒ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ａｎ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ
ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅｓ ５′ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｐｓ３ ｍＲＮＡ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ ［ Ｊ］ ．
Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ， ２０１２， ２４（７）： ３０８７⁃３１０５

［１２］ 　 Ｓａｌｏｎｅ Ｖ， Ｒüｄｉｎｇｅｒ Ｍ， Ｐｏｌｓａｋｉｅｗｉｃｚ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ ｏｎ
ｔｈｅ ｉｄｅｎｔｉfiｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｏｒｇａｎｅｌｌｅｓ ［ Ｊ］ ．
ＦＥＢＳ Ｌｅｔｔ， ２００７， ５８１（２２）： ４１３２⁃４１３８

［１３］ 　 Ｙｉｎ Ｐ， Ｌｉ Ｑ， Ｙａｎ Ｃ， ｅｔ ａｌ． Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｍｏｄｕｌａｒ
ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ⁃ｓｔｒａｎｄｅｄ ＲＮＡ ｂｙ ＰＰＲ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ［ Ｊ ］ ．
Ｎａｔｕｒｅ， ２０１３， ５０４（７４７８）： １６８⁃１７１

［１４］ 　 Ｚｏｓｃｈｋｅ Ｒ， Ｑｕ Ｙ， Ｚｕｂｏ ＹＯ， ｅｔ ａｌ． Ｍｕｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ⁃ＳＭＲ ｐｒｏｔｅｉｎ ＳＶＲ７ ｉｍｐａｉｒｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔｓ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ［Ｊ］ ． Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｒｅｓ， ２０１３， １２６（３）： ４０３⁃４１４

［１５］ 　 ｄｅ Ｌｏｎｇｅｖｉａｌｌｅ ＡＦ， Ｈｅｎｄｒｉｃｋｓｏｎ Ｌ， Ｔａｙｌｏｒ ＮＬ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ
ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｇｅｎｅ ＯＴＰ５１ ｗｉｔｈ ｔｗｏ ＬＡＧＬＩＤＡＤＧ
ｍｏｔｉｆｓ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｔｈｅ ｃｉｓ⁃ｓｐｌｉｃｉｎｇ ｏｆ ｐｌａｓｔｉｄ ｙｃｆ３ ｉｎｔｒｏｎ ２ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｊ， ２００８， ５６（１）： １５７⁃１６８

［１６］ 　 Ｓｃｈｍｉｔｚ⁃Ｌｉｎｎｅｗｅｂｅｒ Ｃ， Ｗｉｌｌｉａｍｓ⁃Ｃａｒｒｉｅｒ ＲＥ， Ｗｉｌｌｉａｍｓ⁃Ｖｏｅｌｋｅｒ
ＰＭ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅｓ ｔｈｅ ｔｒａｎｓ⁃
ｓｐｌｉｃｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｉｚｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｒｐｓ１２ ｐｒｅ⁃ｍＲＮＡ ［ Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌ， ２００６， １８（１０）： ２６５０⁃２６６３

［１７］ 　 Ｒｕｗｅ Ｈ， Ｃａｓｔａｎｄｅｔ Ｂ， Ｓｃｈｍｉｔｚ⁃Ｌｉｎｎｅｗｅｂｅｒ Ｃ， ｅｔ ａｌ．
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｅｄｉｔｏｔｙｐｅ ［ Ｊ］ ． ＦＥＢＳ Ｌｅｔｔ，
２０１３， ５８７（９）： １４２９⁃１４３３

［１８］ 　 Ｂｅｎｔｏｌｉｌａ Ｓ， Ｏｈ Ｊ， Ｈａｎｓｏｎ ＭＲ， ｅｔ ａｌ． Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｈｉｇｈ⁃
ｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ａｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ
ＲＮＡ ｅｄｉｔｉｎｇ ［Ｊ］ ． ＰＬｏＳ Ｇｅｎｅｔ， ２０１３， ９（６）： ｅ１００３５８４

［１９］ 　 Ｔａｋｅｎａｋａ Ｍ， Ｖｅｒｂｉｔｓｋｉｙ Ｄ， ｖａｎ ｄｅｒ Ｍｅｒｗｅ ＪＡ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ

７１７



中国生物化学与分子生物学报 第 ３４ 卷

ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ＲＮＡ ｅｄｉｔｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ ［ Ｊ ］ ．
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ， ２００８， ８（１）： ３５⁃４６

［２０］ 　 Ｔｉｌｌｉｃｈ Ｍ， Ｆｕｎｋ ＨＴ， Ｓｃｈｍｉｔｚ⁃Ｌｉｎｎｅｗｅｂｅｒ Ｃ， ｅｔ ａｌ． Ｅｄｉｔｉｎｇ ｏｆ
ｐｌａｓｔｉｄ ＲＮＡ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｅｃｏｔｙｐｅｓ ［ Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｊ，
２００５， ４３（５）： ７０８⁃７１５

［２１］　 Ｋｏｔｅｒａ Ｅ， Ｔａｓａｋａ Ｍ， Ｓｈｉｋａｎａｉ Ｔ． Ａ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ＲＮＡ ｅｄｉｔｉｎｇ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ ［Ｊ］ ． Ｎａｔｕｒｅ，
２００５， ４３３（７０２３）： ３２６⁃３３０

［２２］　 Ｌｅｕ ＫＣ， Ｈｓｉｅｈ ＭＨ， Ｗａｎｇ ＨＪ， ｅｔ ａｌ． Ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｒｏｌｅ ｏｆ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ Ｐ⁃ｔｙｐｅ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ
ｐｒｏｔｅｉｎ⁃ｍｏｄｕｌａｔｉｎｇ ｅｄｉｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ， ＰＰＭＥ， ｉｎ ｎａｄ１ ＲＮＡ ｅｄｉｔｉｎｇ
　 ［Ｊ］ ． ＲＮＡ Ｂｉｏｌ， ２０１６， １３（６）： ５９３⁃６０４

［２３］　 Ｄｏｎｉｗａ Ｙ， Ｕｅｄａ Ｍ， Ｕｅｔａ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ａ ＰＰＲ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｐ ｓｕｂｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｐａｒｔｉａｌ ＲＮＡ ｅｄｉｔｉｎｇ ｏｆ ａｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ［ Ｊ］ ． Ｇｅｎｅ， ２０１０， ４５４（１⁃
２）： ３９⁃４６

［２４］ 　 Ｂａｒｋａｎ Ａ， Ｒｏｊａｓ Ｍ， Ｆｕｊｉｉ Ｓ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｃｏｍｂｉｎａｔｏｒｉａｌ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ
ｃｏｄｅ ｆｏｒ ＲＮＡ ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｂｙ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
［Ｊ］ ． ＰＬｏＳ Ｇｅｎｅｔ， ２０１２， ８（８）： ｅ１００２９１０

［２５］　 Ｏｋｕｄａ Ｋ， Ｃｈａｔｅｉｇｎｅｒ⁃Ｂｏｕｔｉｎ ＡＬ， Ｎａｋａｍｕｒａ Ｔ， ｅｔ ａｌ．
Ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ＤＹＷ ｍｏｔｉｆ ｈａｖｅ
ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ＲＮＡ ｅｄｉｔｉｎｇ ａｎｄ ＲＮＡ ｃｌｅａｖａｇｅ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ ［ Ｊ ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ， ２００９， ２１ （ １ ）：
１４６⁃１５６

［２６］　 Ｏｋｕｄａ Ｋ， Ｈａｍｍａｎｉ Ｋ， Ｔａｎｚ ＳＫ， ｅｔ ａｌ， Ｔｈｅ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ
ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ＯＴＰ８２ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ＲＮＡ ｅｄｉｔｉｎｇ ｏｆ ｐｌａｓｔｉｄ ｎｄｈＢ
ａｎｄ ｎｄｈＧ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｊ， ２０１０， ６１（２）： ３３９⁃３４９

［２７］　 Ｏｋｕｄａ Ｋ， Ｍｙｏｕｇａ Ｆ， Ｍｏｔｏｈａｓｈｉ Ｒ， ｅｔ ａｌ． Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ＲＮＡ ｅｄｉｔｉｎｇ ［ Ｊ］ ． Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡ， ２００７，
１０４（１９）： ８１７８⁃８１８３

［２８］　 Ｂｏｕｓｓａｒｄｏｎ Ｃ， Ｓａｌｏｎｅ Ｖ， Ａｖｏｎ Ａ， ｅｔ ａｌ． Ｔｗｏ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｒｅ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ＮｄｈＤ⁃１ ｓｉｔｅ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｐｌａｓｔｉｄｓ ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ， ２０１２， ２４（９）： ３６８４⁃３６９４

［２９］　 Ｙｕ ＱＢ， Ｊｉａｎｇ Ｙ， Ｃｈｏｎｇ Ｋ， ｅｔ ａｌ． ＡｔＥＣＢ２， ａ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ
ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ， ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ａｃｃＤ ＲＮＡ
ｅｄｉｔｉｎｇ ａｎｄ ｅａｒｌｙ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ
［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｊ， ２００９， ５９（６）： １０１１⁃１０２３

［３０］　 Ｂｏｎｅｎ Ｌ． Ｃｉｓ⁃ ａｎｄ ｔｒａｎｓ⁃ｓｐｌｉｃｉｎｇ ｏｆ ｇｒｏｕｐ ＩＩ ｉｎｔｒｏｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ
ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ ［Ｊ］ ． Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ， ２００８， ８（１）： ２６⁃３４

［３１］ 　 Ｓｃｈｍｉｔｚ⁃Ｌｉｎｎｅｗｅｂｅｒ Ｃ， Ｌａｍｐｅ ＭＫ， Ｓｕｌｔａｎ ＬＤ， ｅｔ ａｌ． Ｏｒｇａｎｅｌｌａｒ
ｍａｔｕｒａｓｅｓ： Ａ ｗｉｎｄｏｗ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｐｌｉｃｅｏｓｏｍｅ ［Ｊ］ ．
Ｂｉｏｃｈｉｍ Ｂｉｏｐｈｙｓ Ａｃｔａ， ２０１５， １８４７（９）： ７９８⁃８０８

［３２］　 Ｚｏｓｃｈｋｅ Ｒ， Ｎａｋａｍｕｒａ Ｍ， Ｌｉｅｒｅ Ｋ， ｅｔ ａｌ． Ａｎ ｏｒｇａｎｅｌｌａｒ ｍａｔｕｒａｓｅ
ａｓｓｏｃｉａｔｅｓ ｗｉｔｈ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｇｒｏｕｐ ＩＩ ｉｎｔｒｏｎｓ ［Ｊ］ ． Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ
ＵＳＡ， ２０１０， １０７（７）： ３２４５⁃３２５０

［３３］　 Ｃｈａｔｅｉｇｎｅｒ⁃Ｂｏｕｔｉｎ ＡＬ， ｄｅｓ Ｆｒａｎｃｓ⁃Ｓｍａｌｌ ＣＣ， Ｄｅｌａｎｎｏｙ Ｅ， ｅｔ ａｌ．
ＯＴＰ７０ ｉｓ ａ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｅ ｓｕｂｇｒｏｕｐ
ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｓｐｌｉｃｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｓｔｉｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｒｐｏＣ１ ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｊ，
２０１１， ６５（４）： ５３２⁃５４２

［３４］　 Ｉｃｈｉｎｏｓｅ Ｍ， Ｔａｓａｋｉ Ｅ， Ｓｕｇｉｔａ Ｃ， ｅｔ ａｌ． Ａ ＰＰＲ⁃ＤＹＷ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｓ
ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｓｐｌｉｃｉｎｇ ｏｆ ａ ｇｒｏｕｐ ＩＩ ｉｎｔｒｏｎ ｏｆ ｃｏｘ１ ｐｒｅ⁃ｍＲＮＡ ｉｎ
Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｊ， ２０１２， ７０（２）： ２７１⁃２７８

［３５］　 Ｐｅｒｒｏｎ Ｋ， Ｇｏｌｄｓｃｈｍｉｄｔ⁃Ｃｌｅｒｍｏｎｔ Ｍ， Ｒｏｃｈａｉｘ ＪＤ． Ａ ｍｕｌｔｉｐｒｏｔｅｉｎ
ｃｏｍｐｌｅｘ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｒｏｕｐ ＩＩ ｉｎｔｒｏｎ ｓｐｌｉｃｉｎｇ ［ Ｊ］ ．
ＲＮＡ， ２００４， １０（４）：７０４⁃７１１

［３６］　 Ａｒｙａｍａｎｅｓｈ Ｎ， Ｒｕｗｅ Ｈ， Ｓａｎｇｌａｒｄ ＬＶ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ
ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ＥＭＢ２６５４ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｔｒａｎｓ⁃
ｓｐｌｉｃｉｎｇ ｏｆ ａ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｓｍａｌｌ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｓｕｂｕｎｉｔ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ［ Ｊ］ ．
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ， ２０１７， １７３（２）： １１６４⁃１１７６

［３７］ 　 Ｂｅｉｃｋ Ｓ， Ｓｃｈｍｉｔｚ⁃Ｌｉｎｎｅｗｅｂｅｒ Ｃ， Ｗｉｌｌｉａｍｓ⁃Ｃａｒｒｉｅｒ Ｒ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ
ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ＰＰＲ５ ｓｔａｂｉｌｉｚｅｓ ａ ｓｐｅｃｉfiｃ ｔＲＮＡ
ｐｒｅｃｕｒｓｏｒ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ ［ Ｊ］ ． Ｍｏｌ Ｃｅｌｌ Ｂｉｏｌ， ２００８， ２８
（１７）： ５３３７⁃５３４７

［３８］ 　 Ｐｆａｌｚ Ｊ， Ｂａｙｒａｋｔａｒ ＯＡ， Ｐｒｉｋｒｙｌ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｓｉｔｅ⁃ｓｐｅｃｉfiｃ ｂｉｎｄｉｎｇ ｏｆ ａ
ＰＰＲ ｐｒｏｔｅｉｎ ｄｅｆｉｎｅｓ ａｎｄ ｓｔａｂｉｌｉｚｅｓ ５′ ａｎｄ ３′ ｍＲＮＡ ｔｅｒｍｉｎｉ ｉｎ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ ［Ｊ］ ． ＥＭＢＯ Ｊ， ２００９， ２８（１４）： ２０４２⁃２０５２

［３９］ 　 Ｒｕｗｅ Ｈ， Ｓｃｈｍｉｔｚ⁃Ｌｉｎｎｅｗｅｂｅｒ Ｃ． Ｓｈｏｒｔ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ
ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｎｇ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ： ｆｏｏｔｐｒｉｎｔｓ ｏｆ ＲＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ？ ［Ｊ］ ． Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓ， ２０１２， ４０（７）： ３１０６⁃３１１６

［４０］ 　 Ｈａïｌｉ Ｎ， Ａｒｎａｌ Ｎ， Ｑｕａｄｒａｄｏ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ
ｒｅｐｅａｔ ＭＴＳＦ１ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｔａｂｉｌｉｚｅｓ ｔｈｅ ｎａｄ４ ｍＲＮＡ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ ［ Ｊ ］ ． Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓ， ２０１３， ４１ （ １３ ）：
６６５０⁃６６６３

［４１］ 　 Ｌｅｅ Ｋ， Ｈａｎ ＪＨ， Ｐａｒｋ ＹＩ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ
ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ＰＰＲ１９ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ
ｓｔａｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＮＡＤＨ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ １ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ａｎｄ ｉｓ ｃｒｕｃｉａｌ
ｆｏｒ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
［Ｊ］ ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ， ２０１７， ２１５（１）： ２０２⁃２１６

［４２］ 　 Ｓｔｏｌｌ Ｂ， Ｚｅｎｄｌｅｒ Ｄ， Ｂｉｎｄｅｒ Ｓ． ＲＮＡ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ ７ ａｎｄ
ｐｏｌｙｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｓｅ ａｒｅ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｆｏｒ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ａｎｄ
ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｎａｄ２ ｍＲＮＡ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ ［ Ｊ］ ． ＲＮＡ
Ｂｉｏｌ， ２０１４， １１（７）： ９６８⁃９７６

［４３］ 　 Ｈａｕｌｅｒ Ａ， Ｊｏｎｉｅｔｚ Ｃ， Ｓｔｏｌｌ Ｂ， ｅｔ ａｌ． ＲＮＡ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ ５ ｉｓ
ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｅｆfiｃｉｅｎｔ ５′ ｃｌｅａｖａｇｅ ａｔ ａ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｓｉｔｅ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｉｎ
ＲＮＡｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｊ， ２０１３， ７４（４）： ５９３⁃６０４

［４４］ 　 Ｈａｓｈｉｍｏｔｏ Ｍ， Ｅｎｄｏ Ｔ， Ｐｅｌｔｉｅｒ Ｇ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｎｕｃｌｅｕｓ⁃ｅｎｃｏｄｅｄ
ｆａｃｔｏｒ， ＣＲＲ２， ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｎｄｈＢ
ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｊ， ２００３， ３６（４）： ５４１⁃５４９

［４５］ 　 Ｈａｔｔｏｒｉ Ｍ， Ｍｉｙａｋｅ Ｈ， Ｓｕｇｉｔａ Ｍ． Ａ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ＲＮＡ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｏｆ ｃｌｐＰ ｐｒｅ⁃ｍＲＮＡ ｉｎ ｍｏｓｓ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ［Ｊ］ ． Ｊ Ｂｉｏｌ Ｃｈｅｍ，２００７，２８２（１４）：１０７７３⁃ １０７８２

［４６］ 　 Ｚｈｏｕ Ｗ， Ｌｕ Ｑ， Ｌｉ Ｑ， ｅｔ ａｌ． ＰＰＲ⁃ＳＭＲ ｐｒｏｔｅｉｎ ＳＯＴ１ ｈａｓ ＲＮＡ
ｅｎｄｏｎｕｃｌｅａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ［Ｊ］ ． Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡ， ２０１７， １１４
（８）： ｅ１５５４⁃ｅ１５６３

［４７］ 　 Ｂａｒｋａｎ Ａ， Ｗａｌｋｅｒ Ｍ， Ｎｏｌａｓｃｏ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｎｕｃｌｅａｒ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｎ
ｍａｉｚｅ ｂｌｏｃｋｓ ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ａｎｄ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｖｅｒａｌ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
ｍＲＮＡｓ ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｏｆ
ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｍＲＮＡ ｆｏｒｍｓ ［ Ｊ ］ ． ＥＭＢＯ Ｊ， １９９４， １３ （ １３ ）：
３１７０⁃３１８１

［４８］ 　 Ｐｒｉｋｒｙｌ Ｊ， Ｒｏｊａｓ Ｍ， Ｓｃｈｕｓｔｅｒ Ｇ， ｅｔ ａｌ． Ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ＲＮＡ
ｓｔａｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｂｙ ａ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ
ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ［Ｊ］ ． Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡ， ２０１１， １０８（１）：
４１５⁃４２０

［４９］ 　 Ｙａｍａｚａｋｉ Ｈ， Ｔａｓａｋａ Ｍ， Ｓｈｉｋａｎａｉ Ｔ． ＰＰＲ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ｔｈｅ ｎｕｃｌｅｕｓ⁃
ｅｎｃｏｄｅｄ ｆａｃｔｏｒ， ＰＧＲ３， ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｓｅｌｅｃｔｉｖｅ ａｎｄ ｄｉｓｔｉｎｃｔ
ｓｔｅｐｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｊ，
２００４， ３８（１）： １５２⁃１６３

［５０］ 　 Ｕｙｔｔｅｗａａｌ Ｍ， Ｍｉｒｅａｕ Ｈ， Ｒｕｒｅｋ Ｍ， ｅｔ ａｌ． ＰＰＲ３３６ ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ
ｗｉｔｈ ｐｏｌｙｓｏｍｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ ［ Ｊ］ ． Ｊ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ， ２００８，
３７５（３）： ６２６⁃６３６

［５１］ 　 Ｄａｈａｎ Ｊ， Ｍｉｒｅａｕ Ｈ． Ｔｈｅ Ｒｆ ａｎｄ Ｒｆ⁃ｌｉｋｅ ＰＰＲ ｉｎ ｈｉｇｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ， ａ
ｆａｓｔ⁃ｅｖｏｌｖｉｎｇ ｓｕｂｃｌａｓｓ ｏｆ ＰＰＲ ｇｅｎｅｓ ［ Ｊ］ ． ＲＮＡ Ｂｉｏｌ， ２０１３， １０
（９）： １４６９⁃１４７６

［５２］ 　 Ｚｈｅｌｙａｚｋｏｖａ Ｐ， Ｈａｍｍａｎｉ Ｋ， Ｒｏｊａｓ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｐｒｏｔｅｉｎ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ
ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｓ ｔｈｅ ｐｒｅｄｏｍｉｎａｎｔ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｆｏｒ ｄｅｆｉｎｉｎｇ ｐｒｏｃｅｓｓｅｄ
ｍＲＮＡ ｔｅｒｍｉｎｉ ｉｎ ｌａｎｄ ｐｌａｎｔ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ ［ Ｊ］ ． Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ
Ｒｅｓ， ２０１２， ４０（７）： ３０９２⁃３１０５

８１７


