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　　摘要：植物长链非编码ＲＮＡ（ｌｏｎｇｎｏｎ－ｃｏｄｉｎｇＲＮＡ，ｌｎｃＲＮＡ）是一类广泛存在的长度大于２００ｎｔ的非编码ＲＮＡ调
控分子，通过目标模拟、转录干扰、甲基化等机制调控真核生物基因表达。植物体内的许多 ｌｎｃＲＮＡ受外界胁迫的诱
导或抑制，并作用于逆境相关基因，影响植物形态和生理生化进而产生对胁迫的应答。从植物 ｌｎｃＲＮＡ的合成、分子
水平的作用方式、与植物生物和非生物胁迫逆境的响应机制等方面阐述了长链非编码 ＲＮＡ参与调控植物的抗逆机
制，并提出了今后的研究方向，以期为植物逆境应对及抗逆新品种选育提供理论依据。
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　　长链非编码 ＲＮＡ（ｌｏｎｇｎｏｎ－ｃｏｄｉｎｇＲＮＡ，
ｌｎｃＲＮＡ）是一类非编码的内源 ＲＮＡ分子，在植物中
普遍转录，成熟的ｌｎｃＲＮＡ长度大于２００ｎｔ［１－２］。在
对小鼠的测序分析中首次被提出［３］。目前在拟南

芥、玉米、水稻、小麦等植物中已鉴定了大量

ｌｎｃＲＮＡ［４－５］，随着植物 ｌｎｃＲＮＡ数量的增加，相关的
数据库也增多，其中 ＮＯＮＣＯＤＥ数据库中提供了大
量的植物 ｌｎｃＲＮＡ的详细信息［６］。相较于哺乳动

物，植物ｌｎｃＲＮＡｓ方面的研究才刚刚起步，但已有研
究发现，ｌｎｃＲＮＡｓ参与植物的生殖发育和环境胁迫
响应。如低温胁迫诱导反义转录本 ＣＯＯＬＡＩＲ表达
量的增加，增加的 ＣＯＯＬＡＩＲ会抑制 ＦＬＣ基因的表
达，进而参与拟南芥的春化过程［７－８］。在干旱和盐

分等逆境胁迫下拟南芥中的 ｌｎｃＲＮＡ表达量明显改
变，进一步证实 ｌｎｃＲＮＡｓ参与了环境胁迫的应
答［９］。本文通过总结国内外植物 ｌｎｃＲＮＡｓ的相关
研究进展，以期通过 ｌｎｃＲＮＡ的作用机制来探索蔬
菜抗逆的研究思路，以期为抗逆新品种选育和改良

提供理论指导。

１　ｌｎｃＲＮＡ的合成与作用方式

１．１　ｌｎｃＲＮＡ的合成
植物中ｌｎｃＲＮＡｓ主要由 ＲＮＡ聚合酶Ⅱ和聚合

酶Ⅲ转录形成，还有一部分通过ＲＮＡ聚合酶Ⅳ和聚
合酶Ⅴ转录形成，主要定位在细胞核中［１０］。大多数

ｌｎｃＲＮＡ具有５′帽子和３′ｐｏｌｙ（Ａ）尾巴存在可变剪接
位点［１１－１２］，因此可用转录组测序（ＲＮＡ－ｓｅｑ）技术
来大量筛选ｌｎｃＲＮＡ。除了以上ｌｎｃＲＮＡ合成经典模
式外，ｌｎｃＲＮＡ还可以通过以下途径合成［１３］：（１）在
基因组中插入１个转座原件或通过编码蛋白基因插
入１次框后与前一编码序列合并可以产生有功能的
ｌｎｃＲＮＡ；（２）外显子 ｌｎｃＲＮＡ可以在染色体重排后，
由原来距离较远的非转录片段串联产生。目前这

些非经典合成途径在动物中报道的较多，但也不排

除植物中也有类似途径。然而，ｌｎｃＲＮＡ选择合成途
径的不同是否会导致与靶基因的协同表达模式的

不同进而产生其他生物学意义还有待进一步研究。

１．２　ｌｎｃＲＮＡ的作用方式
ｌｎｃＲＮＡ广泛存在于真核生物中，其作用机制与

功能多种多样。ｌｎｃＲＮＡ可以作为诱饵分子结合
ｍｉＲＮＡ，调控 ｍＲＮＡ的表达；结合 ＤＮＡ发挥反式引
导分子作用；也可以结合多个蛋白质发挥支架作

用［１４－１５］。目前 ｌｎｃＲＮＡ在分子水平的作用机制可
归纳为以下４种方式：（１）ｌｎｃＲＮＡ通过抑制ＲＮＡ聚
合酶Ⅱ［１６］或者结合 ｍＲＮＡ后与 Ｄｉｃｅｒ酶共同作
用［１７］以及在蛋白编码基因上游区域进行转录等方

式来影响基因的表达；（２）ｌｎｃＲＮＡ可作为 ｍｉＲＮＡ、
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ｓｉＲＮＡ等小 ＲＮＡ的生物合成前体；（３）通过影响
ｍＲＮＡ产生不同的剪切形式来产生作用；（４）结合
特定蛋白质调节其活性进而改变细胞质定位。

２　植物ｌｎｃＲＮＡｓ与逆境响应

植物在逆境下自身代谢、生理和生长会产生不

同的变化进而来响应胁迫。植物ｌｎｃＲＮＡｓ在逆境胁
迫中起调节因子的作用，通过模拟靶标、干扰转录

和ＤＮＡ甲基化等机制来影响基因表达。已有研究
发现，拟南芥在低氧［１８］、光［１９］、高温［２０］和低磷［２１］的

胁迫下，小麦在高温［２２］逆境下，狐尾草［２３］、香

蕉［２４］、白杨［２５］和玉米［２６］在干旱胁迫下，毛地黄［２７］

和土豆［２８］在低温逆境以及苜蓿［２９］在盐胁迫下，均

有ｌｎｃＲＮＡｓ参与胁迫响应，表明植物中的 ｌｎｃＲＮＡ
广泛参与非生物胁迫。在小麦感染白粉病和热胁

迫下也发现了 １２５个 ｌｎｃＲＮＡｓ［２２］，说 明 植物
ｌｎｃＲＮＡｓ在病原菌感染和胁迫中能够作出应答。然
而生物互作的存在导致致病机制不清晰，使得

ｌｎｃＲＮＡ响应生物胁迫和病菌的研究结果相对较少。
２．１　植物ｌｎｃＲＮＡｓ与非生物胁迫逆境

植物在非生物胁迫下会启动一系列的信号通

路来改变形态和生理生化。在逆境胁迫下，

ｌｎｃＲＮＡｓ的表达可能比编码蛋白质的ｍＲＮＡ更加活
跃［３０－３１］。在干旱和盐胁迫下，ｌｎｃＲＮＡ表达量会迅
速增加［３１］，调节植物适应不同环境。ｌｎｃＲＮＡＩＰＳ１
和ＡＴ４在磷胁迫下诱导表达，通过影响 ｍｉＲＮＡ３９９
的活性，来调节磷酸含量的动态平衡［３２］。

拟南芥在干旱、低温和盐等胁迫处理后，有

１８３２个 ｌｎｃＲＮＡｓ的表达发生了明显变化［９］。

ｌｎｃＲＮＡ－Ａｔ５ＮＣ０５６８２０过表达转入拟南芥中，转基
因植株能够在一定程度上提高拟南芥的耐旱性［３３］。

通过高通量测序发现，苜蓿中存在大量的响应渗

透、盐胁迫的ｌｎｃＲＮＡｓ，它们与蛋白质编码基因共同
作用来调节逆境胁迫［３４］。基于全基因组在木薯中

鉴定到了响应低温和干旱胁迫的 ｌｎｃＲＮＡｓ［３５］。刘
伟

!

在野生蕉低温胁迫过程中获得了 １２４６２条
ｌｎｃＲＮＡｓ，同时发现在胁迫过程中 ｌｎｃＲＮＡｓ对差异
表达基因的调控起重要作用［３６］。野生蕉 ｌｎｃＲＮＡｓ
与其靶基因之间存在复杂的调控关系，既有正调

控，也有负调控。拟南芥中 Ｎｐｃ５３６是一种天然反
义转录物（ＮＡＴｓｌｎｃＲＮＡ），在干旱、盐和冷害等胁迫
环境中会产生一系列的变化，如盐胁迫下过表达植

株主根和侧根生长明显加快，在缺磷环境下，

Ｎｐｃ５３６表达量会增加［３７］。

２．２　植物ｌｎｃＲＮＡｓ与生物胁迫逆境
植物ｌｎｃＲＮＡｓ不仅广泛参与非生物胁迫应答还

参与生物胁迫的响应过程。高通量测序结果表明，

植物体内大多数ｌｎｃＲＮＡｓ受到外界生物胁迫的诱导
或抑制，如番茄中 ｌｎｃＲＮＡ１６３９７可以通过减少活性
氧的积累保护膜损伤进而来增强对疫霉病的抗

性［３８］。基于转录组数据分析土豆感病和抗病品种

时发现，有５５９个长基因间非编码 ＲＮＡ（ｌｉｎｃＲＮＡｓ）
对软腐病菌有响应［３９］。已报道在甘蓝型油菜［４０］和

拟南芥中［４１］分别发现响应核盘菌菌核病和响应尖

孢镰刀菌的 ｌｎｃＲＮＡ。Ｗａｎｇ等在猕猴桃研究中发
现，ｌｎｃＲＮＡｓ可能会影响猕猴桃感染假单胞菌，推测
在蛋白编码区域和非编码区域能够调控猕猴桃对

假单胞菌的感染［４２］。在感染小麦条锈病的小麦中

鉴定 出 ４个 ｌｎｃＲＮＡｓ（Ｔａｌ－ｎｃＲＮＡ１８、Ｔａｌ－
ｎｃＲＮＡ７３、Ｔａｌ－ｎｃＲＮＡ１０６、Ｔａｌ－ｎｃＲＮＡ１０８），通过表
达分析发现它们可能在调整或沉默蛋白编码基因

进入病原体防御反应中起作用［４３］；Ｚｈａｎｇ等通过沉
默棉花中的 ＧｈｌｎｃＮＡＴ－ＡＮＸ２和 ＧｈｌｎｃＮＡＴ－ＲＬＰ７
来增强植株对棉花黄萎病病菌和灰霉病病菌的

抗性［４４］。

３　结语与展望

随着高通量测序技术的快速发展，越来越多植

物中的 ｌｎｃＲＮＡｓ正在被发现。目前，在草本植物如
向日葵［４５］、草莓［４６］、白菜［４７］、豆科类［４８］、黄瓜［４９］

等，以及木本植物如茶［５０］、葡萄［５１］、毛白杨［５２］等植

物中都进行了大量的ｌｎｃＲＮＡｓ鉴定和表达分析。然
而，目前的研究大多集中在 ｌｎｃＲＮＡｓ的初

"

鉴定和

功能方面，其转录调节机制方面的研究还未见报

到。现已明确 ｌｎｃＲＮＡ具有保守性差、表达量低但
组织特异性强的特点，如对茄科植物 ｌｎｃＲＮＡｓ的序
列分析发现，不同物种之间 ｌｎｃＲＮＡｓ的序列保守性
很低，如ｌｎｃＲＮＡ－３１４在普通番茄和醋栗番茄中特
异表达，而在潘那利番茄（Ｓｏｌａｎｕｍｐｅｎｎｅｌｌｉｉ）中则不
表达［５３］。在全基因组范围内进行水稻ｌｎｃＲＮＡ的鉴
定和分析发现，这些 ｌｎｃＲＮＡｓ与哺乳动物的
ｌｎｃＲＮＡｓ相比具有很高的组织特异或阶段特异表达
性［５］。基于全基因组进行黄瓜 ｌｉｎｃＲＮＡｓ研究，
ｌｉｎｃＲＮＡｓ和ｍＲＮＡｓ之间的共表达分析表明它们参
与应激响应和多个生物学过程，分子进化的研究发

现，至少有１６个ｌｉｎｃＲＮＡｓ受自然选择作用，其中一
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部分受正选择和平衡选择作用［５０］。由于 ｌｎｃＲＮＡｓ
表达水平低，为探索其在转录和转录后水平上的调

控基因表达的作用机制可通过干扰ｌｎｃＲＮＡｓ的表达
模式来进行［５４－５６］。

ｌｎｃＲＮＡｓ在动物中表现出的多种功能使研究者
更加重视ｌｎｃＲＮＡｓ的研究。近年来植物ｌｎｃＲＮＡｓ的
相关研究也逐渐加快，已证实植物 ｌｎｃＲＮＡｓ参与植
物成花转变、花粉发育、逆境胁迫以及其他多个生

物学过程，但与哺乳动物相比，研究者对ｌｎｃＲＮＡｓ参
与植物生长发育全过程的转录调控和分子进化机

制还知之甚少。通过梳理近年来研究过的植物

ｌｎｃＲＮＡｓ发现，植物在结构、起源及分子功能上，都
与动物具有一定的相似性，并逐渐显示出一些其特

有的规律性［５７］。目前植物 ｌｎｃＲＮＡｓ的研究空间还
很大，因此关于 ｌｎｃＲＮＡｓ参与调控逆境机制的研究
今后可以从以下２个方面入手：（１）利用现代较为
成熟的高通量测序技术，基于全基因组，从转录组

水平进行植物抗逆相关的 ｌｎｃＲＮＡｓ大规模挖掘；
（２）利用生物信息学分析技术对已获得的 ｌｎｃＲＮＡｓ
进行靴基因预测、与 ｍＲＮＡｓ的共表达分析及模拟
ｍｉＲＮＡ内源伪靶基因的辨析，为深入的 ｌｎｃＲＮＡ功
能性鉴定提供基础。
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基于 ＣｉｔｅＳｐａｃｅ可视化的锑污染研究进展
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　　摘要：相对于其他重金属，锑作为一种污染物质进入人们的视野较晚，但由于锑的毒性和可能造成的环境风险，锑
作为一种污染物已逐渐引起重视。当前，关于锑污染研究进展的文章较少，为了进一步了解锑污染领域的研究现状和

热点进程，本文基于ＣｉｔｅＳｐａｃｅ软件，对从ＷｅｂｏｆＳｃｉｅｎｃｅ核心数据库集检索到１９８６—２０１９年期间有关锑污染的２３０３
篇文章进行分析统计，从发文数量、研究主题、关键文献、研究热点及主要研究力量进行可视化分析。结果表明，自

２０００年以后，有关锑污染的文献逐年增加；且每个时期对锑污染的研究主题不同，锑污染先后经历了来源研究、各环
境介质中锑迁移转化、锑污染防治及其风险评估等。每个时期研究主题的不同导致了对于锑污染的研究热点也不同，

而当前对锑污染的研究热点趋于对锑污染的治理技术及其对人类生活带来的健康风险。我国发表的关于锑污染研究

的文章远多于其他国家，但发文质量还有待进一步提高。
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　　自从锑在２０世纪９０年代被认为与婴儿猝死综
合症状有关［１］，就进入了公众视野并引起关注，锑

（Ｓｂ）作为一种全球性污染已经被列为优先控制污
染物［２］。中国锑资源丰富，储量占全世界８０％ （Ｕ．
Ｓ．ＧｅｏｌｏｇｉｃａｌＳｕｒｖｅｙ，２０１３年），年产量超过１５万 ｔ，
许多地区如云南、湖南、贵州等地由于锑矿的大量

开采使得当地环境受到不同程度的锑污染［３］。国

内外关于锑在环境方面的文章，主要集中在锑污染

的程度、锑迁移转化过程、毒理学研究、锑污染风险

评价以及全球循环等。随着锑在环境相关领域的

文献大量涌现，有必要对锑环境污染的知识现状进

行梳理和总结，从而了解锑污染的研究历程并掌握

其现阶段研究方向和未来发展趋势。现阶段关于

锑污染综述研究的文章主要侧重在锑的某一研究

领域，如锑在单一环境介质中的污染、锑对植物的

毒性研究等方面，缺乏从宏观领域研究锑在环境中

的现状、前沿热点和主题演进等分析。ＣｉｔｅＳｐａｃｅ是
在科学计量法和数据可视化分析条件下发展起来

的一个引文可视化软件，可以分析某领域文献的研

究热点、演变情况等［４］。相关学者已经将 ＣｉｔｅＳｐａｃｅ
运用于经济学［５］、生态学［６］、土壤科学［７］等领域进

行文献分析。本研究运用ＣｉｔｅＳｐａｃｅ软件，采用定性
和定量相结合的方法，对 １９８６—２０１９年 Ｗｅｂｏｆ
Ｓｃｉｅｎｃｅ核心数据库收录的关于锑污染文献的相关
研究进行全面分析，旨在用科学直观的方法来展示
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