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　　摘要：长链非编码ＲＮＡ（ｌｏｎｇｎｏｎ－ｃｏｄｉｎｇＲＮＡ，简称ｌｎｃＲＮＡ），通常定义为长度超过２００ｎｔ的非编码ＲＮＡ，是几乎
不具有编码能力或具有弱编码能力的ＲＮＡ转录本。早期的研究质疑 ｌｎｃＲＮＡ的重要性，因为与 ｍＲＮＡ相比，ｌｎｃＲＮＡ
具有低表达和低序列保守性的特点，认为它是ＲＮＡ聚合酶Ⅱ转录的副产物，故将其存在归因于转录噪声。近年来，随
着对非编码ＲＮＡ的深入研究，ｌｎｃＲＮＡ独特的生物学特性和功能被陆续鉴定，多数研究学者认为 ｌｎｃＲＮＡ是一种在生
物体中普遍存在且参与基因调控的重要组分。本文主要对植物中发现的ｌｎｃＲＮＡ的种类、发挥功能的分子机制、参与
的生物学过程及研究策略等进行综述，为在植物领域进一步研究ｌｎｃＲＮＡ提供依据和参考。
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　　近年来，生物技术的快速发展使研究者证实真
核生物的基因组中并非全部序列都可以编码蛋白

质，其中大多数是非编码序列 ［１］。在以往对于非编

码ＲＮＡ的研究中，备受重视的是一系列短链非编码
ＲＮＡ，如 ｓｉＲＮＡ、ｍｉＲＮＡ、ｓｎＲＮＡ等，自１９９１年科学
家证实Ｘｉｓｔ参与Ｘ染色体失活的调控后［２］，不断有

研究表明，长链非编码ＲＮＡ（ｌｏｎｇｎｏｎ－ｃｏｄｉｎｇＲＮＡ，
简称ｌｎｃＲＮＡ）在调控真核生物的生命活动中具有重
要的作用。

大多数的ｌｎｃＲＮＡ与 ｍＲＮＡ一样，能够被 ＲＮＡ
ＰｏｌⅡ转录，具有５′端帽子、３′端 ｐｏｌｙ（Ａ）尾以及选
择性剪接位点等结构特点［３－４］，一些 ｌｎｃＲＮＡ可被
ＲＮＡＰｏｌⅢ转录，植物中也有少数ｌｎｃＲＮＡ是由植物
特异性 ＲＮＡＰｏｌⅣ和Ⅴ转录产生的［５－７］。一般来

说，真核生物编码蛋白质的序列相对保守，同源性

很高，而 ｌｎｃＲＮＡ是一类在不同物种中具有低序列
保守性的转录本，由此推测，个体和物种间存在差

异的原因可能是由于非编码序列差异导致［８－９］。随

着高通量转录组测序和表达谱分析技术的快速发

展，越来越多的研究表明 ｌｎｃＲＮＡ在真核生物的生

长发育过程中扮演着十分重要的角色［１０］。相比于

动物中ｌｎｃＲＮＡ的研究，植物ｌｎｃＲＮＡ的探索仍处于
初级阶段，研究主要集中在拟南芥、蒺藜苜蓿、番茄

和水稻等植物中（表１）。本文主要对植物 ｌｎｃＲＮＡ
的分类、分子机制研究进行综述，总结了ｌｎｃＲＮＡ参与
植物生长发育和逆境胁迫中的重要调控机制，并对植

物中ｌｎｃＲＮＡ的研究策略进行概述，为深入研究植物
中ｌｎｃＲＮＡ的功能和分子机制提供科学依据。

１　ｌｎｃＲＮＡ的来源和种类

１．１　ｌｎｃＲＮＡ的来源
在真核生物中，编码蛋白质的基因几乎是通过

部分或整体复制以及随后的序列分化而产生的，由

于大多数非编码ＲＮＡ受到较低程度的进化限制，所
以只有很少一部分在不同物种之间表现出序列保

守性，因此研究者推测 ｌｎｃＲＮＡ可能来自以下几种
途径：（１）阅读框插入蛋白质编码基因的内含子之
间，插入的阅读框与先前的编码序列重新整合形成

功能性ｌｎｃＲＮＡ；（２）染色体重排，将２个分开的非转
录区连接在一起而产生有多外显子的 ｌｎｃＲＮＡ；（３）
非编码基因进行逆转座复制形成功能性逆基因或

非功能性假基因；（４）局部重复序列串联产生相邻
重复的 ｌｎｃＲＮＡ；（５）转座因子插入产生功能性
ｌｎｃＲＮＡ［１１］。
１．２　ｌｎｃＲＮＡ的种类
１．２．１　基于所在基因组位置进行分类　根据
ｌｎｃＲＮＡ在基因组中与蛋白编码基因的相对位置，可

—２１— 江苏农业科学　２０２１年第４９卷第１２期



表１　植物中长链非编码ＲＮＡ的概述

ｌｎｃＲＮＡ名称 物种 分子作用机制 生物学功能 参考文献

ａｓ－ＤＯＧ１ 拟南芥 信号分子，顺式调节 ＤＯＧ１表达 打破种子休眠 ［１１］

ＩＰＳ１ 拟南芥 信号、诱导分子，抑制ｍｉＲＮＡ－３９９的活性 维持磷酸盐稳态 ［１２］

Ａｔ４ 拟南芥 信号、诱导分子，抑制ｍｉＲＮＡ－３９９的活性 维持磷酸盐稳态 ［１３］

Ｅｎｏｄ４０ 蒺藜苜蓿 引导分子，参与蛋白质重定位 根瘤形成相关 ［１４］

ＣＯＬＤＡＩＲ 拟南芥 信号、引导分子，抑制ＦＬＣ的表达 参与春化作用 ［１５－１６］

ＭＡＳ 拟南芥 信号、引导分子，激活ＭＡＦ４转录 参与春化作用 ［１７］

ＡＰＯＬＯ 拟南芥 支架分子，影响染色质环的形成 极性生长素转运 ［１８］

ＬＡＩＲ 水稻 引导分子，激活ＬＲＫ的表达 增加水稻产量 ［１９］

ＴＬ 水稻 信号分子，顺式调控ＯＳＭＹＢ６０的表达 维持水稻叶片平展度 ［２０］

ＬＤＭＡＲ 水稻 信号分子，作为小ＲＮＡ的前体 调控水稻光敏雄性不育 ［２１］

ＢｃＭＦ１１ 大白菜 信号分子，调节其他基因的表达 调控花粉发育和雄性不育 ［２２－２３］

ｂｒａ－ｅＴＭ１６０－１
ｂｒａ－ｅＴＭ１６０－２ 芜菁 诱导分子，作为内源模拟靶标 调控花粉发育 ［２４］

ＤＲＩＲ 拟南芥 未知 响应干旱和盐胁迫 ［２５］

ＰＤＩＬ１ 蒺藜苜蓿 诱导分子，作为内源模拟靶标 维持磷酸盐稳态 ［２６］

ＡｔＲ８ 拟南芥 信号分子，调控ＷＲＫＹＴＦ的表达 响应氧胁迫 ［２７］

ｌｎｃＲＮＡ１６３９７ 番茄 信号分子，调控 ＳｌＧＲＸ２１的表达 病原体感染 ［２８］

ｌｎｃＲＮＡ３３７３２ 番茄 信号分子，调控 ＲＢＯＨ的表达 病原体感染 ［２９］

将其分为正义 ｌｎｃＲＮＡ（ｓｅｎｓｅｌｏｎｇｎｏｎ－ｃｏｄｉｎｇ
ＲＮＡ）、反义 ｌｎｃＲＮＡ（ａｎｔｉｓｅｎｓｅｌｏｎｇｎｏｎ－ｃｏｄｉｎｇ
ＲＮＡ）、双向 ｌｎｃＲＮＡ（ｂｉｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌｌｏｎｇｎｏｎ－ｃｏｄｉｎｇ
ＲＮＡ）、基因内 ｌｎｃＲＮＡ（ｉｎｔｒｏｎｉｃｌｏｎｇｎｏｎ－ｃｏｄｉｎｇ
ＲＮＡ）、基因间 ｌｎｃＲＮＡ（ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃｌｏｎｇｎｏｎ－ｃｏｄｉｎｇ
ＲＮＡ）５类，其中基因间 ｌｎｃＲＮＡ也被称为大型介入
性 非 编 码 ＲＮＡ，即 ｌｉｎｃＲＮＡ（ｌａｒｇｅｉｎｔｅｒｖｅｎｉｎｇ
ｎｏｎｃｏｄｉｎｇＲＮＡ）［３０－３１］。
１．２．２　基于分子机制进行分类　大多数 ｌｎｃＲＮＡ
具有功能，前期研究者发现 ｌｎｃＲＮＡ可按分子功能
进行以下分类［３２－３３］。

信号分子：ｌｎｃＲＮＡ可作为信号分子调控邻近基
因表达。例如在雌性动物发育过程中，Ｘｉｓｔ诱导 Ｘ
染色体的失活，该 ｌｎｃＲＮＡ在一条 Ｘ染色体上表达
会导致整个染色体沉默［３４］。而在植物发育调控中，

ＤＯＧ１（ｄｅｌａｙｏｆｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ１）基因调控拟南芥种子
休眠，ａｓ－ＤＯＧ１（ａｎｔｉｓｅｎｓｅｄｅｌａｙｏｆｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ１）
ｌｎｃＲＮＡ会抑制 ＤＯＧ１基因的表达，打破种子
休眠［１１］。

诱饵分子：ｌｎｃＲＮＡ可以作为诱饵，通过招募
ＲＮＡ结合蛋白（ＲＮＡｂｉｎｇｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ，简称 ＲＢＰ），例
如：转录因子、染色质修饰物或者其他调控因子间

接调节蛋白质编码基因的表达［３２］。此外，ｌｎｃＲＮＡ
作为诱饵可以结合ｍｉＲＮＡｓ，阻断ｍｉＲＮＡｓ与其特异

性的靶基因互作，这个过程被称为内源模拟靶标

（ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓｔａｒｇｅｔｍｉｍｉｃｒｙ，简称 ｅＴＭ）［３３］。在拟南
芥中，ｍｉＲ３９９及其靶基因ＰＨＯ２（ＰＨＯＳＰＨＡＴＥ２，编
码泛素结合酶相关蛋白的基因）在维持磷酸盐稳态

中发 挥 作 用［３５］。ｌｎｃＲＮＡ ＩＰＳ１（ＩＮＤＵＣＥＤ ＢＹ
ＰＨＯＳＰＨＡＴＥＳＴＡＲＶＡＴＩＯＮ１）和 Ａｔ４都会竞争性地
与ｍｉＲ３９９结合，导致ＰＨＯ２上调表达 ［１２－１３，２４］。

引导分子：ｌｎｃＲＮＡ可以引导 ＲＮＡ结合蛋白复
合体定位到特定位置或招募染色质修饰酶到靶基

因，顺式（ｃｉｓ）或反式（ｔｒａｎｓ）作用于靶基因［３２］。例

如，在蒺藜苜蓿中发现 ｌｎｃＲＮＡＥｎｏｄ４０可直接与根
瘤中的 ＭｔＲＢＰ１（ｍｅｄｉｃａｇｏｔｒｕｎｃａｔｕｌａＲＮＡｂｉｎｄｉｎｇ
ｐｒｏｔｅｉｎ１）蛋白结合，将 ＭｔＲＢＰ１从植物细胞的核斑
点重新定位到细胞质颗粒中发挥重要的作用［１４］。

在拟南芥中发现 ｌｎｃＲＮＡＣＯＬＤＡＩＲ与植物 ＰＲＣ２
（ｐｏｌｙｃｏｍｂｒｅｐｒｅｓｓｉｖｅｃｏｍｐｌｅｘ２）蛋白复合体中的亚
基ＣＬＦ（ＣＵＲＬＹＬＥＡＦ）特异结合，指导 ＰＲＣ２复合
体到达ＦＬＣ（ＦＬＯＷＥＲＩＮＧＬＯＣＵＳＣ）位点，ＰＲＣ２通
过组蛋白Ｈ３Ｋ２７甲基化改变 ＦＬＣ位点的染色质结
构，从而抑制 ＦＬＣ的表达，调控开花时间［１５－１６］，这

一过程中 ＣＯＬＤＡＩＲ作为引导分子进行反式调节。
最近研究发现ｌｎｃＲＮＡＭＡＳ可以与 ＣＯＭＰＡＳＳ－ｌｉｋｅ
复合物中的ＷＤＲ５ａ（ＷＤ４０－ＲＥＰＥＡＴ５ａ）结合并将
其 引 导 到 ＭＡＦ４ （ＭＡＤＳ ＡＦＦＥＣＴＩＮＧ
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ＦＬＯＷＥＲＩＮＧ４）位点，从而促进Ｈ３Ｋ４的甲基转移酶
活性并激活ＭＡＦ４的表达，进而微调开花时间［１７］。

支架分子：ｌｎｃＲＮＡ可以作为支架分子行使分子
功能。以往有研究认为很多复合物都是用蛋白质

作为支架［３６］。但近年来研究表明，ｌｎｃＲＮＡ有多种
不同的结合功能域，可以与不同的蛋白复合体或效

应分子结合，这对复杂的生物信息传递、分子间的

相互作用以及对信号本身特异性的精准调控非常

重要［３７－３８］。植物中特有的 ＰｏｌＶ可以产生 ｓｉＲＮＡ
和相关蛋白，识别其靶基因所需的支架转录本，通

过 ＲＮＡ介导的 ＤＮＡ甲基化（ＲＮＡｄｉｒｅｃｔｅｄＤＮＡ
ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ，简称 ＲｄＤＭ）途经进行染色质修饰［３９］。

ＲｄＤＭ途经主要依赖２种核心蛋白ＤＩＣＥＲ－ＬＩＫＥ３
（ＤＣＬ３）和 ＡＲＧＯＮＡＵＴＥ４（ＡＧＯ４），前者切割长双
链ＲＮＡ产生小干扰 ＲＮＡｓ（ｓｍａｌｌｉｎｔｅｒｆｅｒｉｎｇＲＮＡｓ，
简称ｓｉＲＮＡｓ），这些ｓｉＲＮＡｓ与 ＡＧＯ蛋白结合，形成
ＡＧＯ－ｓｉＲＮＡｓ复合物，ＰｏｌＶ产生的ｌｎｃＲＮＡ作为支
架将ＡＧＯ－ｓｉＲＮＡｓ复合物转运到染色质的目标位
点［４０－４２］。 例 如， ｌｉｎｃＲＮＡ ＡＰＯＬＯ （ＡＵＸＩＮ
ＲＥＧＵＬＡＴＥＤＰＲＯＭＯＴＥＲＬＯＯＰＲＮＡ）作为支架
ＲＮＡ参与染色质环的形成［１８］。

ｌｎｃＲＮＡ除以上 ４种分子机制，还是小 ＲＮＡ
（ｓｉＲＮＡ和ｍｉＲＮＡ）生物合成的前体，如植物中特有
的ＰｏｌⅣ产生的ｌｎｃＲＮＡ，可以由ＤＣＬ蛋白切割产生
ｓｉＲＮＡ［４３］；也可能是ｍｉＲＮＡ的靶标，如 ｍｉＲＮＡ可通
过靶向切割 ｌｎｃＲＮＡ生成 ｐｈａｓｉＲＮＡ的方式参与植
物对长日照胁迫的响应［４４］。由于ｌｎｃＲＮＡ在植物中
的研究尚处于早期阶段，导致植物中缺乏系统和一

致的ｌｎｃＲＮＡ调控机制，随着研究的不断深入，对
ｌｎｃＲＮＡ的分子功能划分将更加完善。

２　ｌｎｃＲＮＡ在植物中参与的生物学过程

２．１　ｌｎｃＲＮＡ参与植物生长发育
对ｌｎｃＲＮＡ参与植物生长发育的研究主要集中

在生长素运输和信号转导方面。ｌｎｃＲＮＡＥＮＯＤ４０
和 ｌｎｃ３５１被称为 ＡＳＣＯ－ＲＮＡ（ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅｓｐｌｉｃｉｎｇ
ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒＲＮＡ），可以与核斑 ＲＮＡ结合蛋白
（ｎｕｃｌｅａｒｓｐｅｃｋｌｅＲＮＡ－ｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｓ，简称ＮＳＲｓ）
相互作用，进而调节基因选择性剪切。在拟南芥中

ＡＳＣＯ－ＲＮＡ能与ｍＲＮＡ竞争性结合 ＮＳＲｓ，干扰下
游生长素应答基因的选择性剪接，进而影响侧根的

生长［４５］。此外，ＥＮＯＤ４０能参与调节细菌或真菌与
豆科植物的共生关系，在共生相互作用中，根瘤菌

迅速诱导根瘤菌原基中 ＥＮＯＤ４０的表达。虽然潜
在的分子机制尚不清楚，但 ＥＮＯＤ４０可以在运输非
共生植物细胞生长所必需的代谢物方面发挥作

用［４６－４７］。最近研究表明，生长素调控启动子环

ＡＰＯＬＯ（ａｕｘｉｎｅｇｕｌａｔｅｄｐｒｏｍｏｔｅｒｌｏｏｐ）可以动态调节
下游基因ＰＩＤ（ＰＩＮＯＩＤ）启动子的环化过程，从而影
响ＰＩＤ启动子的活性。ＰＩＤ是植物生长素极性转运
的重要调节因子，生长素激活 ＲＤＤ（ＲＯＳ１、ＤＭＬ２、
ＤＭＬ３）介导的 ＤＮＡ去甲基化，促进覆盖 ＰＩＤ启动
子区域的环打开［１８，４８］。ＨＩＤ１（ＨＩＤＤＥＮＴＲＥＡＳＵＲＥ
１）是长度为２３６ｎｔ的ｌｎｃＲＮＡ，在拟南芥中，ＨＩＤ１受
持续红光调控，抑制了光敏色素互作因子 ＰＩＦ３
（ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅ－ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇｆａｃｔｏｒ３）的转录，促进了
幼苗的光形态发生［４９］。在水稻中，ＬＡＩＲ（ＬＲＫ
ａｎｔｉｓｅｎｓｅｉｎｅｔｒｇｅｎｉｃＲＮＡ）是由邻近基因ＬＲＫ（ｌｅｕｃｉｎｅ－
ｒｉｃｈｒｅｐｅａｔｒｅｃｅｐｔｏｒｋｉｎａｓｅ）的反义链转录而来，ＬＡＩＲ
可以结合染色质修饰蛋白ＯｓＭＯＦ和ＯｓＷＤＲ５，并共
同定位于ＬＲＫ１基因组位点，从而激活 ＬＲＫ１转录，
提高水稻产量［１９］。此外，在水稻中发现的另一个

ｌｎｃＲＮＡＴＬ（ＴＷＩＳＴＥＤＬＥＡＦ）可以通过调控Ｒ２Ｒ３－
ＭＹＢ基因的表达，维持水稻叶片的平展度［２０］。

２．２　ｌｎｃＲＮＡ参与植物的开花调控及生殖发育
有大量研究报道，在植物生殖发育过程中，

ｌｎｃＲＮＡ也起到了非常重要的调控作用。在拟南芥
中 发 现 ｌｎｃＲＮＡ ＣＯＬＤＡＩＲ 可 以 调 控 ＦＬＣ
（ＦＬＯＷＥＲＩＮＧＬＯＣＵＳ）染色质区域的组蛋白甲基
化，ＣＯＬＤＡＩＲ由ＦＬＣ的第１个内含子转录而来，春
化期间可以与多梳组蛋白复合体 ＰＲＣ２（Ｐｏｌｙｃｏｍｂ
ＲｅｐｒｅｓｓｉｖｅＣｏｍｐｌｅｘ２）中的 ＣＬＦ（ＣＵＲＬＹＬＥＡＦ）直
接相互作用，指导 ＰＲＣ２复合体到 ＦＬＣ基因位点，
ＰＲＣ２具有 Ｈ３Ｋ２７甲基转移酶的作用，通过使
Ｈ３Ｋ２７ｍｅ３富集来抑制 ＦＬＣ基因表达，促进拟南芥
正常开花［１５，５０－５１］。近年来，有研究者在拟南芥中发

现了一个天然反义转录长链非编码 ＲＮＡ（ｎａｔｕｒａｌ
ａｎｔｉｓｅｎｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ－ ｌｎｃＲＮＡｓ，简 称 ＮＡＴ －
ｌｎｃＲＮＡｓ），命名为 ＭＡＳ（ｏｎｅＮＡＴ－ｌｎｃＲＮＡ，ＮＡＴ－
ｌｎｃＲＮＡ＿２９６２），可结合组蛋白甲基转移酶的关键组
分ＷＤＲ５ａ（ＷＤ４０ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇｒｅｐｅａｔ５ａ），将其招募到
ＭＡＦ４（ＭＡＤＳＡＦＦＥＣＴＩＮＧＦＬＯＷＥＲＩＮＧ４）的基因位
点，增强Ｈ３Ｋ４ｍｅ３并激活ＭＡＦ４的表达［１７］，从而调

控拟南芥的开花时间。

除了调节植物开花，ｌｎｃＲＮＡ也会影响花粉发育
过程。与水稻光敏雄性不育相关的 ｌｎｃＲＮＡ被称为
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长日照特异性雄性不育相关 ＲＮＡ（ｌｏｎｇ－ｄａｙ－
ｓｐｅｃｉｆｉｃｍａｌｅ－ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ－ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ＲＮＡ，简 称
ＬＤＭＡＲ），在长日照环境下，花粉正常发育需要
ＬＤＭＡＲ的表达，而突变产生的单核苷酸多态性
（ＳＮＰ）改变了ＬＤＭＡＲ的二级结构，导致ＬＤＭＡＲ的
启动子区域中甲基化作用增强，降低了 ＬＤＭＡＲ的
转录，导致发育中的花粉过早发生细胞程序性死

亡，这是造成水稻光敏不育系败育的重要原因［２１］。

在大白菜中，研究人员基于花粉特异性克隆了一个

全长 ８２８ｂｐ的 ｃＤＮＡ，命名为 ＢｃＭＦ１１（Ｂｒａｓｓｉｃａ
ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓｍａｌｅｆｅｒｔｉｌｉｔｙｇｅｎｅ１１），是一种全新的非编
码ＲＮＡ，其没有明显的开放阅读框或编码能力，当
ＢｃＭＦ１１的表达降低时会产生花药绒毡层降解推
迟、小孢子分离不同步、花粉粒发育中断等异常现

象［２２－２３］，最终导致花粉粒不正常发育，出现败育

表型。

随着高通量转录组测序的快速发展，在很多物

种中鉴定出与生殖发育有关的 ｌｎｃＲＮＡ。有研究表
明，在芜菁的花粉发育过程中，ｌｎｃＲＮＡ可以作为内
源模拟靶标调节ｍｉＲＮＡ的功能，其中ｂｒａ－ｅＴＭ１６０－
１和 ｂｒａ－ｅＴＭ１６０－２这２个ｌｎｃＲＮＡｓ预测是ｂｒａ－
ｍｉＲ１６０－５ｐ的ｅＴＭ，研究证实转基因植株的花器官
形状虽然正常，但花药中有一半的花粉粒具有小且

皱缩、无活力、没有细胞核或花粉内壁缺失的败育

表型［２４］。在水稻中，同源四倍体水稻在遗传进化方

面比二倍体水稻具有更大的优势，但常伴有育性低

及种子结实不良等特点，研究人员利用高通量测序

发现，与转座因子和减数分裂调控靶点相关的

ｌｎｃＲＮＡ可能是花粉和胚囊发育的内源调控因子，其
差异表达导致同源四倍体水稻的育性降低［５２］。在

棉花中，研究人员对棉花的 ＲＮＡ－ｓｅｑ数据分析表
明，在花药组织中优势表达的 ｌｎｃＲＮＡ较其他组织
多，共 鉴 定 到 ３９２５个 在 花 药 中 高 表 达 的
ｌｉｎｃＲＮＡｓ［５３］。为了进一步研究 ｌｎｃＲＮＡ在棉花花药
中的作用，Ｚｈａｎｇ等对三系杂交棉（胞质不育系、保
持系、恢复系）的花药发育过程进行了转录组测序，

共鉴定到８０６９５个参与胞质雄性不育和生育力恢
复的候选ｌｎｃＲＮＡｓ，随后分别对不育系 －保持系和
不育系－恢复系差异表达的ｌｎｃＲＮＡ进行ＧＯ分析，
分析结果显示不育系 －保持系在细胞激素代谢过
程和氧化还原反应过程中存在明显差异，而不育

系－恢复系的差异主要在于棉花育性恢复过程中
调控细胞形态形成的功能基因［５４］。研究人员对不

育系－保持系的花粉母细胞时期、四分体时期和小
孢子时期的差异ｌｎｃＲＮＡｓ和ｍＲＮＡｓ分析时发现，这
些差异ｌｎｃＲＮＡｓ和 ｍＲＮＡｓ可能参与了绒毡层细胞
降解、小孢子发育、花粉发育以及棉花花药细胞壁

的分化、增殖和凋亡等生殖发育过程，进一步的 ＧＯ
和ＫＥＧＧ分析显示它们分别参与植物氧化磷酸化、
类黄酮生物合成、戊糖和葡萄糖酸相互转化、脂肪

酸生物合成和ＭＡＰＫ信号通路，由于代谢途经异常
导致花药败育，最终造成雄性不育［５５］。

２．３　ｌｎｃＲＮＡ参与植物的逆境胁迫响应
植物在生长过程中往往会经历高温、干旱、盐

碱等非生物胁迫及细菌、真菌、病毒等生物胁迫。

由于植物的固着生长，只能通过调节基因表达及代

谢物的改变来应对不断变化的环境条件，其中

ｌｎｃＲＮＡ在植物响应非生物胁迫中发挥重要的角色。
ｌｎｃＲＮＡＤＲＩＲ（ｄｒｏｕｇｈｔｉｎｄｕｃｅｄＲＮＡ）在干旱、盐胁迫
和脱落酸处理后被激活，调控植物中 ＡＢＡ信号转
导、水运输等响应非生物胁迫相关基因的表达［２５］。

此外，Ｌｉ等对水稻进行全转录组链特异性测序，分
析发现ｌｎｃＲＮＡ可以参与短期干旱“记忆”反应［５６］。

近年来，有研究对耐旱甘蓝型油菜及敏旱甘蓝型油

菜在干旱和复水条件下进行转录组分析，构建了

ｌｎｃＲＮＡ－ｍＲＮＡ共表达网络，进而筛选出了在干旱
中参与植物激素信号转导的ｌｎｃＲＮＡ，并且验证了这
些ｌｎｃＲＮＡ在油菜中可以正调控靶基因的表达，从
而对干旱胁迫作出响应［５７］。在低磷胁迫下，拟南芥

中的ｌｎｃＲＮＡＩＰＳ１（ｉｎｄｕｃｅｄｂｙｐｈｏｓｐｈａｔｅｓｔａｒｖａｔｉｏｎ１）
和玉米中的 ｌｎｃＲＮＡＰＩＬＮＣＲ１（Ｐｉ－ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ－
ｉｎｄｕｃｅｄｌｏｎｇ－ｎｏｎｃｏｄｉｎｇＲＮＡ１）都可以模拟 ｍｉＲ３９９
的靶标，竞争性地与ｍｉＲ３９９结合，从而增加ｍｉＲ３９９
靶标基因ＰＨＯ２的表达，维持植株在低磷胁迫下的
正常生长［１２，５８］。在蒺藜苜蓿中，ｌｎｃＲＮＡ ＰＤＩＬ１
（ＰｈｏｓｐｈａｔｅＤｅｆｉｃｉｅｎｃｙ－ＩｎｄｕｃｅｄｌｎｃＲＮＡ１）作为
ｍｉＲ３９９的模拟靶标竞争性地抑制 ＭｔＰＨＯ２转录本，
ＭｔＰＨＯ２通过泛素化途经参与 Ｐｉ转运蛋白的降
解［２６］，表明 ＰＤＩＬ１通过间接控制 ＭｔＰＨＯ２对 Ｐｉ的
转运来保持植物体中相对稳定的磷浓度。

此外，ｌｎｃＲＮＡ在植物响应生物胁迫的过程中也
具有关键调控作用。在拟南芥中，ＲＮＡＰｏｌⅢ转录
的ｌｎｃＲＮＡＡｔＲ８在拟南芥根中特异性表达，对野生
型和ａｔｒ８突变体的微阵列分析表明 ＡｔＲ８与防御反
应存在较强的关联，在拟南芥处于发育早期、低水

杨酸条件或感染紫丁香假单胞菌时，ＡｔＲ８的积累与
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２个 ＷＲＫＹ基因（ＷＲＫＹ５３／ＷＲＫＹ７０）的积累呈负
相关，由ＮＰＲ１（ｎｏｎｅｘｐｒｅｓｓｏｒｏｆｐａｔｈｏｇｅｎｅｓｉｓ－ｒｅｌａｔｅｄ
ｇｅｎｅ１）协同调控植物的防御反应及根系伸长［２７，５９］。

在番茄中，ｌｎｃＲＮＡ３３７３２沉默会导致 ＲＢＯＨ基因的
表达降低，减少Ｈ２Ｏ２的含量，导致番茄对番茄疫霉
根腐病的敏感性增强，而番茄 ｌｎｃＲＮＡ１６３９７可激活
ＳｌＧＲＸ表达，降低细胞内 ＲＯＳ含量积累，使细胞膜
不易损伤，从而增强番茄对致病疫霉的抗性［２８－２９］。

同时，番茄黄化曲叶病毒（ｔｏｍａｔｏｙｅｌｌｏｗｌｅａｆｃｕｒｌ
ｖｉｒｕｓ，简称ＴＹＬＣＶ）也是番茄作物的毁灭性病害，对
番茄的生产具有重要威胁，最新的研究发现易感番

茄的 ｌｎｃＲＮＡＳＩＬＮＲ１可与 ＴＹＬＣＶ的小干扰 ＲＮＡ
（ｓｍａｌｌ－ｉｎｔｅｒｆｅｒｉｎｇＲＮＡｓ，简称 ｓｉＲＮＡｓ）互作，为
ＴＹＬＣＶ诱导疾病及宿主抗病毒免疫提供了合理的
模型［６０］。在棉花中，ｌｎｃＲＮＡｓＧｈｌｎｃＮＡＴ－ＡＮＸ２
（Ｌ２）和ＧｈｌｎｃＮＡＴ－ＲＬＰ７（Ｌ３）在棉花对黄萎病菌
和灰霉病菌的抗性中发挥重要作用，研究发现对 Ｌ２
和Ｌ３进行沉默后会上调其邻近蛋白质编码基因的
表达，从而增强棉花的抗病性［６１］。

３　植物中ｌｎｃＲＮＡ的研究策略

在真核基因组中非编码序列虽没有蛋白质编

码能力，但在调控个体的生命过程中扮演着重要的

角色，目前对非编码ＲＮＡ研究占主导地位的是长度
小于２００ｎｔ的小ＲＮＡ（如ｍｉｃｒｏＲＮＡｓ、ｓｉＲＮＡ、与Ｐｉｗｉ
蛋白互作的 ｐｉＲＮＡ），其分类和功能机制研究的较
为透彻［６２］。由于ｌｎｃＲＮＡ在不同物种间具有保守性
差、易降解、表达丰度低等特点［５］，早期没有引起研

究者的重视，随着现代生物测序技术的不断发展，

更多的ｌｎｃＲＮＡ被鉴定出来，成为科研领域的热点。
目前对ｌｎｃＲＮＡ的研究一般集中在动物和医学

领域，研究的基本策略主要分为：（１）ｌｎｃＲＮＡ的筛
选与鉴定。随着链特异性建库的广泛应用，ｌｎｃＲＮＡ
预测算法的不断发展，在拟南芥［１７，６３］、桑树［６４］、甘

蓝［６５］和棉花［５４－５５］等植物中筛选和鉴定了大量潜在

的ｌｎｃＲＮＡｓ。近年来，以单分子测序为特点的第三
代测序技术的快速发展，可实现ＲＮＡ的直接测序以
及ＲＮＡ上修饰的检测［６６］，从拟南芥［６７］、水稻［６８］、澳

洲棉［６９］等物种中鉴定了大量ｌｎｃＲＮＡｓ。（２）ｌｎｃＲＮＡ
的表达和定位。通过高通量测序筛选的 ｌｎｃＲＮＡ需
要运用成熟的技术验证其表达水平及定位，包括

Ｎｏｒｔｈｅｒｎ印记、实时荧光定量 ＰＣＲ（ｑＲＴ－ＰＣＲ）、
ＲＮＡ 荧 光 原 位 杂 交 （ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎ ｓｉｔｕ

ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ，简称 ＦＩＳＨ）和瞬时表达等。（３）
ｌｎｃＲＮＡ的功能和机制研究。通过高效稳定的植物
遗传转化系统可以进一步揭示候选 ｌｎｃＲＮＡ的生物
学功能。基本策略主要包含功能获得性研究和功

能缺失性研究。功能获得性研究主要是通过导入

过表达载体实现，功能缺失性研究主要采用

ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９基因敲除和 ＲＮＡｉ干涉等方法进行研
究。在水稻中，通过对病原体敏感的 ｌｎｃＲＮＡ转录
组分析发现，过表达ＡＬＥＸ１可以激活茉莉酸途经和
对白叶枯病的抗性［７０］；在番茄中，利用 ＣＲＩＳＰＲ／
Ｃａｓ９编辑技术获得 ｌｎｃＲＮＡ１４５９缺失突变体，其果
实表现出明显的成熟延迟［７１］；在番茄中超表达和干

涉 ｌｎｃＲＮＡ３３７３２可以影响番茄对致病疫霉的抗
性［２９］。此外，ｌｎｃＲＮＡ与蛋白质的互作研究常用
ＲＮＡ－ｐｕｌｌｄｏｗｎ技术、ＲＮＡ结合蛋白免疫沉淀
（ＲＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ ｉｍｍｕｎｏｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ，简 称
ＲＩＰ）、ＲＮＡ纯化的染色质分离（ｃｈｒｏｍａｔｉｎｉｓｏｌａｔｉｏｎ
ｂｙＲＮＡｐｕｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ，简称ＣｈＩＲＰ）、目标ＲＮＡ的捕捉
杂交分析 （ｃａｐｔｕｒｅｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆＲＮＡ
ｔａｒｇｅｔｓ，简称ＣＨＡＲＴ）和交联免疫沉淀（ｃｒｏｓｓｌｉｎｋｉｎｇ－
ｉｍｍｕｎｏｐｕｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ，简称ＣＬＩＰ）。因此依据前人研究
结果，总结出在植物中可以实现的 ｌｎｃＲＮＡ的研究
策略（图１）。

４　展望

随着高通量测序技术与生物信息学的飞速发

展，越来越多的 ｌｎｃＲＮＡ被发现，研究显示，ｌｎｃＲＮＡ
并不是之前所认识的“垃圾序列”，而是可以在各种

层面上调控基因的表达，如表观遗传［１５，１７，７２］、转录

调控［７３－７４］及转录后调控［１２，４３，７５］。虽然目前对

ｌｎｃＲＮＡ的研究取得了一些成果，但研究者所面临的
问题仍然很多，如：许多 ｌｎｃＲＮＡ的生物学功能未得
到阐明；判断非编码转录物是否有功能依然困难；

ｌｎｃＲＮＡ作用机制复杂多样，不同的 ｌｎｃＲＮＡ研究结
果之间的借鉴意义不高。面对这些问题，可以从新

的技术策略和思路入手：（１）纳米孔测序技术可以
直接对ＲＮＡ进行测序，并可扩展到 ｌｎｃＲＮＡ的全长
绘制［６７］。（２）单细胞的转录和表观基因组的同时
分析可以建立 ｌｎｃＲＮＡ与染色质之间的功能联
系［７６］。（３）对已获得的差异 ｌｎｃＲＮＡｓ实行靶基因
预测、与差异 ｍＲＮＡ的共表达分析及转录因子预
测。（４）ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９基因编辑技术可应用在多种
植物基因工程中，虽然目前ＣＲＩＳＰＲ基因编辑技术
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发展较快，且编辑精度日益提高，为研究重要的植

物生长和发育特征提供了有力的支持，但对ｌｎｃＲＮＡ
的编辑则需要更特异的 ｓｇＲＮＡ靶标来确保敲除全
长。随着研究技术的逐渐成熟，研究领域的逐渐深

入，相信对植物中 ｌｎｃＲＮＡ功能的挖掘和调控机制
的了解会更加透彻，对探索其在植物生命活动及发

育过程中的作用具有十分重要的意义。
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