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水稻长链非编码 ＲＮＡ的研究进展
于雪然，薛欣月，田　颖，杜怀东，李培富，马天利

（宁夏优势特色作物现代分子育种重点实验室／宁夏大学农学院，宁夏银川７５００２１）

　　摘要：长链非编码ＲＮＡ（ｌｎｃＲＮＡｓ）是一类长度在２００ｂｐ以上，不具备编码蛋白功能的内源性ＲＮＡ分子，被认为是
许多生物过程中的重要调节因子。近年来，ｌｎｃＲＮＡ是生物学领域的研究热点。研究发现，水稻 ｌｎｃＲＮＡｓ可以与生物
大分子（蛋白质、ＤＮＡ和ＲＮＡ）相互作用，在水稻生长发育（如调节水稻生殖过程）、应对生物胁迫（如参与抗稻瘟病和
褐飞虱病害）及非生物胁迫过程（如低温、高温、干旱、盐碱、重金属胁迫和营养元素缺乏）中发挥着重要功能。尽管在

水稻中研究ｌｎｃＲＮＡｓ已经取得了一些进展，这为未来水稻ｌｎｃＲＮＡｓ的研究打下了良好基础，但是水稻ｌｎｃＲＮＡｓ参与生
长发育及应对各种胁迫反应过程的分子机制和调节过程依然值得探索和深入研究。对近年来已经发表的重要水稻

ｌｎｃＲＮＡｓ进行总结，列举可用于水稻ｌｎｃＲＮＡｓ分析的主要生物信息数据库，综述水稻 ｌｎｃＲＮＡｓ研究的现状和进展，并
讨论目前存在的问题及发展前景，以期为今后研究水稻 ｌｎｃＲＮＡｓ的功能及其在农作物中的应用提供参考，对水稻
ｌｎｃＲＮＡｓ的进一步研究提供建议及思路。
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　　１９９２年首次在人类中发现了长链非编码 ＲＮＡ
（ｌｎｃＲＮＡｓ）［１］。它最初被认为是一种不具备功能的
“转录噪音”，是一段不具备编码功能的 ＲＮＡ序
列［２］。随着研究的不断深入，人们逐渐意识到

ｌｎｃＲＮＡｓ在基因的表达调节中起着重要的作用。
１９９９年，古井宏等在对水稻和转基因大豆的表达分
析中也发现了ｌｎｃＲＮＡ，这是一个与水稻根瘤菌形成
有关的 ｌｎｃＲＮＡ－ＯｓＥＮＯＤ４０［３］。通过表达分析表
明，水稻ＥＮＯＤ４０与豆科植物 ＥＮＯＤ４０具有共同的
特性，并且可能在茎维管束的分化过程中起

作用［３］。

当前，水稻作为主要粮食作物之一，是世界上

大部分人口的主食。已有研究表明，水稻中

ｌｎｃＲＮＡｓ不仅参与水稻多个生长发育过程，而且在
水稻参与非生物逆境反应及病害防御等过程中也

发挥重要功能。虽然近年来植物ｌｎｃＲＮＡｓ的研究取
得了一些进展，但是总体而言，水稻ｌｎｃＲＮＡｓ的研究

还不够深入。本文就近年来水稻中已发现的

ｌｎｃＲＮＡｓ的种类、参与的生物学过程、发挥的作用机
制及与水稻相关的ｌｎｃＲＮＡｓ生物信息数据库进行综
述及展望，期望能为更深入地了解水稻中的

ｌｎｃＲＮＡｓ提供借鉴。

１　水稻ｌｎｃＲＮＡｓ的相关数据库

人们在研究核糖核酸的过程中发现了许多形

状大小各不相同的非编码 ＲＮＡｓ。非编码 ＲＮＡｓ基
因的进化与蛋白质编码基因的进化有所不同，在大

多数情况下，蛋白质编码基因都是通过部分复制和

后续序列的差异过程产生的［４］。ｌｎｃＲＮＡｓ的进化主
要是由于从影响染色质调节、增强子功能或其他过

程的各个启动子中选择转录而来，且随时间流逝可

以获得调控因子的结合位点［５］。ｌｎｃＲＮＡｓ的形成大
致通过以下５种方式完成：（１）一个蛋白质编码基
因框架被破坏，从而突变转化成为一个功能性非编

码ＲＮＡ，同时整合了转座因子序列［６］。（２）随着染
色体重排后，２个未转录的序列区域和先前分离良
好的序列并置，产生 １个多外显子非编码 ＲＮＡ。
（３）通过反向转座复制非编码基因，产生功能性非
编码反向基因或非功能性非编码反向假基因［７］。

（４）非编码 ＲＮＡ中的相邻重复是由２个串联重复
结构产生的。（５）功能性非编码 ＲＮＡ来源于转座
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因子的插入或分离［８］。

随着植物中的 ｌｎｃＲＮＡｓ不断被发现和深入研
究，与植物ｌｎｃＲＮＡｓ相关的生物信息数据库也相继
出现，如ＬｎｃＲＮＡｄｂ、ＰＬｎｃｄｂ、ＰｌａｎｔＮＡＴｓＤＢ等。已知
ｌｎｃＲＮＡｓ在水稻生长过程中对部分基因的表达起调

节作用，但具体的作用机制和调控途径研究有限，

特别是在生物技术、农业和基础研究等方面具有重

要作用的ｌｎｃＲＮＡｓ仍缺乏全面的鉴定和功能注释。
下边列举主要和水稻相关的数据库以期为后续的

研究提供有效依据（表１）。

表１　水稻ｌｎｃＲＮＡｓ相关数据库

名称 特点 网址 参考文献

ＣＡＮＴＡＴＡｄｂ 可通过检索获得 ｌｎｃＲＮＡｓ的序列、表达谱以及多肽
信息

ｈｔｔｐ：／／ｃａｎｔａｔａ．ａｍｕ．ｅｄｕ．ｐｌ％２０％２Ｃ％２０ｈｔｔｐ／／ｙｅｔｉ．
ａｍｕ．ｅｄｕ．ｐｌ／ＣＡＮＴＡＴＡ

［９］

ＧｒｅｅＮＣ 通过与Ｓｗｉｓｓ－Ｐｒｏｔ蛋白质序列数据库及 ＣＰＣ软件
相结合，可获得候选的ｌｎｃＲＮＡｓ数据

ｈｔｔｐ：／／ｇｒｅｅｎｃ．ｓｃｉｅｎｃｅｄｅｓｉｇｎｅｒｓ．ｃｏｍ／ｗｉｋｉ／Ｍａｉｎ＿Ｐａｇｅ ［１０］

ＰＬＮｌｎｃＲｂａｓｅ 通过植物种类名称或关键字在该数据库中搜索，可

得到相应的植物ｌｎｃＲＮＡｓ信息
ｈｔｔｐ：／／ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ．ａｈａｕ．ｅｄｕ．ｃｎ／ＰＬＮｌｎｃＲｂａｓｅ． ［１１］

ＥＶＬｎｃＲＮＡ 提供与疾病相关的功能性ｌｎｃＲＮＡｓ及其与其他生物
大分子的相互作用

ｈｔｔｐ：／／ｂｉｏｐｈｙ．ｄｚｕ．ｅｄｕ．ｃｎ／ＥＶＬｎｃＲＮＡｓ ［１２］

ＰＮＲＤ 可提供多种功能搜索及分析工具 ｈｔｔｐ：／／ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｂｉｏｌｏｇｙ．ｃａｕ．ｅｄｕ．ｃｎ／ＰＮＲＤ ［１３］

ＰＬｎｃＰＲＯ 预测精度高，适合植物ｌｎｃＲＮＡｓ的查询 ［１４］

ＩＣ４Ｒ－２．０ 可以显著提高水稻基因结构的完整性，识别大量新

基因，整合多种功能注释

ｈｔｔｐ：／／ｉｃ４ｒ．ｏｒｇ／ ［１６］

ＰＬｎｃＤＢＶ２．０ 可用于植物 ｌｎｃＲＮＡｓ数据挖掘研究，为植物中的
ｌｎｃＲＮＡｓ研究提供了全面的资料

ｈｔｔｐ：／／ｐｌｎｃｄｂ．ｔｏｂａｃｃｏｄｂ．ｏｒｇ／ ［１７］

ＲｉｃｅＬｎｃＰｅｄｉａ 以表达谱和多组学特征系统地表现了水稻ｌｎｃＲＮＡｓ ｈｔｔｐ：／／３ｄｇｅｎｏｍｅ．ｈｚａｕ．ｅｄｕ．ｃｎ／ＲｉｃｅＬｎｃＰｅｄｉａ ［１８］

　　ＣＡＮＴＡＴＡｄｂ数据库由最初的１０种模式物种扩
展到现在的 ３９个物种，收录了大部分植物的
ｌｎｃＲＮＡｓ信息，数量高达２３９６３１种 ｌｎｃＲＮＡｓ，是植
物最大的 ｌｎｃＲＮＡｓ数据库。其中包括已知的水稻
ｌｎｃＲＮＡｓ，共３８５２９种，转录数达４５０１７０个［９］。

ＧｒｅｅＮＣ 数 据 库 收 录 了 ４９ 个 物 种 的
ｌｎｃＲＮＡｓ［１０］，其中包括 ３７种植物和 ６种藻类，总
ｌｎｃＲＮＡｓ超过１２００００个，具有不少于２０万条带注
释的转录本。其中与水稻有关的 ｌｎｃＲＮＡｓ有
４４９５个。

ＰＬＮｌｎｃＲｂａｓｅ涵盖了４３种植物的 ｌｎｃＲＮＡｓ，共
１１８７个。具有可以使用植物种类名称或 ｌｎｃＲＮＡｓ
标识符搜索，以及从界面中检索植物 ｌｎｃＲＮＡｓ条目
等优点［１１］。

ＥＶＬｎｃＲＮＡ是经过低通量实验验证的 ｌｎｃＲＮＡｓ
数据库，包括ｌｎｃＲＮＡｄｂ、ＬｎｃＲＡＮＤｉｓｅａｓｅ、Ｌｎｃ２Ｃａｎｃｅｒ
和ＰＬＮＩｎｃＲＢａｓｅ，以及其他先前未涵盖的功能和特
定信息所建立的ｌｎｃＲＮＡｓ，共１５４３个。其中有４２８
个ｌｎｃＲＮＡｓ是来自４４个植物物种的，这之中也包括
部分水稻的ｌｎｃＲＮＡｓ［１２］。

ＰＮＲＤ是植物的微小核糖核酸（ｍｉＲＮＡ）数据

库，满足了对植物 ｍｉＲＮＡ研究的需求［１３］。充分利

用大量公共资源的方法，为植物非编码 ＲＮＡ
（ｎｃＲＮＡ）的基础研究提供了便利。目前该数据库
已从１５０种植物中收集了１１类不同类型的ｎｃＲＮＡ，
共计 ２５７３９种。包 括 ｌｎｃＲＮＡｓ、ｔＲＮＡ、ｒＲＮＡ、
ｔａｓｉＲＮＡ、ｓｎＲＮＡ和 ｓｎｏＲＮＡ等。其中已经验证的水
稻 ｌｎｃＲＮＡｓ有 ３８个，未预测具体功能的水稻
ｌｎｃＲＮＡｓ有１个。

ＰＬｎｃＰＲＯ是一个利用转录组数据，使用随机森
林算法对编码和长非编码数据进行分类，从而预测

植物中非编码基因的数据库［１４］。与其他现有工具

相比，ＰＬｎｃＰＲＯ具有更好的预测精度。在干旱或盐
胁迫条件下，利用 ＰＬｎｃＰＲＯ在水稻中发现了３７１４
个高置信度ｌｎｃＲＮＡｓ［１５］。

ＩＣ４Ｒ－２．０包含３２１５个ｌｎｃＲＮＡ位点和６２５９
个转录本，但没有相关的多组特征［１６］。该数据库，

在水稻基因组中系统地表征了长链非编码 ＲＮＡ
（ｌｎｃＲＮＡ）和环状 ＲＮＡ（ｃｉｒｃＲＮＡ）。性能评估结果
表明，与之前的注释系统相比，ＩＣ４Ｒ－２．０实现了更
高的完整性和质量，这主要归功于应用了大量的基

因组注释ＲＮＡ－Ｓｅｑ数据。
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ＰＬｎｃＤＢＶ２．０根据 １３８３４个 ＲＮＡ－Ｓｅｑ数据
集整理得到了８０种植物的１２４６３７２个 ｌｎｃＲＮＡｓ，
这其中包含从 ９８个 ＲＮＡ－Ｓｅｑ文库中鉴定的
１１５６５个水稻 ｌｎｃＲＮＡｓ信息［１７］。ＰＬｎｃＤＢＶ２．０整
合来自其他４个资源（包括 ＥＶＬｎｃＲＮＡ、ＲＮＡｃｅｎｔｒａｌ
等）的ｌｎｃＲＮＡｓ信息，界面友好，具有很多特点，例
如可以使用多种工具可视化 ｌｎｃＲＮＡ表达模式和表
观遗传信号，具有高达 ５个内置搜索引擎用于
ｌｎｃＲＮＡｓ的研究，还提供了 ｌｎｃＲＮＡｓ的可能靶标和
调控网络。

ＲｉｃｅＬｎｃＰｅｄｉａ是一个精选的水稻 ｌｎｃＲＮＡｓ数据
库，包括２３１２个公开可用的ＲＮＡ－Ｓｅｑ文库，６９６５
个水稻 ｌｎｃＲＮＡｓ［１８］。并按以下方式分为５类：（１）
ｌｎｃＲＮＡｓ在不同组织、发育阶段和胁迫处理中的表
达谱；（２）ｌｎｃＲＮＡｓ与基因组变异的关联；（３）
ｌｎｃＲＮＡｓ与表型的联系；（４）ｌｎｃＲＮＡｓ和转座子元件
的重叠信息；（５）预测为 ｍｉＲＮＡｓ靶标或 ｍｉＲＮＡ前
体的ｌｎｃＲＮＡｓ。

２　ｌｎｃＲＮＡｓ在水稻生长发育中的作用

随着全基因组芯片及高通量测序数据的不断

积累，研究发现在现有的物种中，大部分基因组是

可以转录的，但只有大约２％的基因可以编码基因
组［１９］。近年来，对基因的特异性和高通量研究发

现，水稻中的一些 ｌｎｃＲＮＡｓ参与多种生物学功能的
调控过程，可以与蛋白、ＤＮＡ和 ＲＮＡ相互作用，以
ＲＮＡ的形式在多种层面上参与调节水稻的分子生
物学功能，包括水稻的生殖生长、抗逆及胁迫过程

等［２０－２３］。研究证明，ｌｎｃＲＮＡｓ作为一种生物调节因
子参与了水稻的生命调节过程，在水稻不同的生长

发育过程中具有特异性，在水稻的生长发育过程中

起到了非常重要的作用。

２．１　非生物胁迫
非生物胁迫是水稻生长发育中常见的抑制因

素。水稻需要优化其生长和代谢过程，来适应环境

的变化。研究发现，水稻中的非生物胁迫，如低温、高

温、干旱、盐碱、重金属等均与 ｌｎｃＲＮＡｓ有关（图１）。
许多表达下调多聚腺苷酸化（ＤＰＡ）的 ｌｎｃＲＮＡｓ通
过参与激活多组应激反应基因的方式，影响水稻脱

落酸的生物合成、转运和代谢过程［２４］。当水稻所处

环境温度过高或过低时，一些 ＤＰＡｌｎｃＲＮＡｓ通过负
调控相关酶活性的方式参与水稻的抗逆过程［２５］。

Ｓｈｉｎ等发现１种 ｌｎｃＲＮＡ（Ｃｈｒ０３Ｇ０００８）在冷处理条

件下，参与了幼苗的应激反应［２６］。Ｌｅｎｇ等在鉴定
水稻孕穗期的冷敏感 ｌｎｃＲＮＡｓ时，共得到１４８５个
ｌｎｃＲＮＡｓ，其中有５６６个被发现有差异表达［２７］。Ｌｕｏ
等研究发现，暴露于高温胁迫下的水稻受精 １０ｄ
后，在收获的穗中鉴定得到了５７８个 ｌｎｃＲＮＡｓ，其中
包括１４个显著上调表达基因及４５个显著下调表达
基因。在这５９个差异表达的基因中，有３２个被预
测到参与了淀粉的代谢和分解过程，表明这些基因

参与胚乳淀粉的形成，从而进一步影响垩白的形

成［２８］。Ｑｉ等研究发现，在干旱胁迫下，鉴定得到
１０９２个与ｌｎｃＲＮＡｓ有关的差异表达基因，该结果
为水稻品种抗旱性的遗传改良提供了候选调控因

子［２９］。Ｌｉ等在水稻干旱反应研究过程中发现，有
６８８５个转录本和 ２３８个 ｌｎｃＲＮＡｓ参与其中。
ＴＣＯＮＳ－０００２８５６７作为 ｏｓａ－ＭＩＲ１４２８ｅ的前体，调
节关键基因ＳＡＰＫ１０，通过参与脱落酸信号传导的方
式，调节水稻短期干旱记忆的过程［３０］。此外，Ｙｕａｎ
等发现，一些与干旱有关的 ＤＰＡｌｎｃＲＮＡｓ参与了细
胞壁的加厚和脱落酸的转运过程［２４］。Ｓｉｎｇｈ等在对
水稻盐胁迫的研究中发现，水稻中有３７１４个高置
信度的 ｌｎｃＲＮＡｓ参与该过程，其中有 ２７．２％的
ｌｎｃＲＮＡｓ至少在１种胁迫中差异表达［１４］。

目前已有转录组学相关研究表明，水稻中存在

大量的 ｌｎｃＲＮＡｓ，且此类 ｌｎｃＲＮＡｓ在水稻细胞对氮
磷的反应、磷饥饿和非生物胁迫等相关通路中均有

注释［３１］。Ｓｈｉｎ等发现，在氮磷缺乏的情况下，ＩＰＳ１
的表达发生改变。这表明，ＩＰＳ１可能参与了氮磷平
衡的调控。在氮磷饥饿条件下，Ｃｈｒ０３Ｇ０００１７在水
稻根中表达水平增加。在缺氮根中，Ｃｈｒ０３Ｇ０００８表
现出对氮饥饿反应的诱导表达模式［２６］。

许多ｌｎｃＲＮＡｓ在镉、砷和铁等金属胁迫下发挥
作用。镉、砷等金属是植物生长发育过程中的非必

需元素，日益加剧的镉、砷污染与水稻生产有直接

关系，其在水稻中的可食用部分大量增加，严重影

响了人类的健康［３２］。Ｃｈｅｎ等利用基因组测序技术
发现，ｌｎｃＲＮＡｓ可以通过选择性剪接及标靶模拟物
的方式参与控制水稻的镉代谢过程，使与半胱氨酸

和甲硫氨酸代谢途经相关的基因发生显著变化［３３］。

通过这些研究可知，在镉胁迫下，ｌｎｃＲＮＡｓ通过顺式
调节富含半胱氨酸的代谢基因，反式调节光合作用

和次生代谢物来减轻镉的毒性，从而激活各种生理

生化反应。Ｔａｎｇ等在研究水稻对砷胁迫的ｌｎｃＲＮＡｓ
的响应中发现了５６个ｌｎｃＲＮＡｓ，表明ｌｎｃＲＮＡｓ参与
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了砷胁迫的信号传递［３４］。

铁缺乏会直接影响水稻的生长发育，导致水稻

产量和品质下降。Ｗａｎｇ等发现，有１７１个 ｌｎｃＲＮＡｓ
在缺铁条件下在水稻茎和根中被鉴定出来，其中有

数个ｌｎｃＲＮＡｓ可以作为ｍｉＲＮＡｓ或内源性标靶模拟
物来调节铁相关基因的表达［３５］。许多 ｌｎｃＲＮＡｓ参
与了水稻的铁转运过程及光合作用，表明 ｌｎｃＲＮＡｓ
在调节铁稳态中起作用。

２．２　生物胁迫
生物胁迫在水稻生产中存在着严重的风险。

为了应对这一系列风险，水稻已经进化出一套防御

机制。近年来研究发现，ｌｎｃＲＮＡｓ是水稻应对胁迫
机制的重要组成部分（图２）［３６］。

水稻是全世界最主要的谷类作物之一，但在许

多地区，由于稻瘟病的影响，水稻产量出现了严重

损失［３７－４０］。Ｊａｉｎ等在研究水稻接种稻瘟病病菌时，
从３种不同的抗性水稻品系中分别发现了１４２９、
１９２７、１９８１个 ｌｎｃＲＮＡｓ参与其中［４１］。Ｗａｎｇ等发
现了与稻瘟病病菌相关的水稻基因，其中有 ８３个
ｌｎｃＲＮＡｓ在感染稻瘟病病菌后上调，７８个下调，其
中１个上调的 ｌｎｃＲＮＡｓ来源于茉莉酸合成基因，茉
莉酸调节水稻的稻瘟病抗性，由此可知 ｌｎｃＲＮＡｓ可
通过参与茉莉酸的合成调节水稻稻瘟病的抗性［４２］。

Ｔａｎｇ等在水稻的感染和发育过程中发现了与稻曲
病相关的ｌｎｃＲＮＡｓ，并对其做了 ＲＮＡ－Ｓｅｑ分析，得
到了１７２４个ｌｎｃＲＮＡｓ［４３］。Ｃａｏ等研究水稻防御黑
条矮缩病毒（ＲＢＳＤＶ）和条纹病毒（ＲＳＶ）时，发现了

１９２５个ｌｎｃＲＮＡｓ。其中 Ｏｓ－ＬＮＣ１８１２可能以脱落
酸通路中涉及的脱落酸应答元件结合因子（ＡＢＦ）
（Ｏｓ０１ｔ０８６７３００－０１）为靶点，通过靶向病原体的方
式参与脱落酸信号通路，从而影响脱落酸的表

达［４４］。Ｚｈａｎｇ等对感染和未感染黑条矮缩病毒的
水稻进行了转录组分析，发现２２个ｌｎｃＲＮＡｓ被鉴定
为差异表达基因，其中大多数基因参与水稻和病原

体的相互作用，并在感染后表现为上调表达［４５］。

了解昆虫ｌｎｃＲＮＡｓ的特性和功能对于水稻病虫
害防御有很大作用。Ｘｉａｏ等在研究褐飞虱对水稻
的影响中检测到２４３９个ｌｎｃＲＮＡｓ，这些ｌｎｃＲＮＡｓ在
褐飞虱的高繁殖力和毒力适应性方面均有重要作

用［４６］。Ｃｈｅｎ等对条纹叶枯病病毒在灰飞虱中的传
播过程中发现，ｌｎｃＲＮＡ（ＸＬＯＣ－０１５０８８）可能参与
了水稻免疫系统抵抗病毒入侵的活动［４７］。袁祝婷

对褐飞虱ｌｎｃＲＮＡｓ基因的表达及功能分析中发现，
ｌｎｃＲＮＡｓ参与了褐飞虱的生殖发育，通过干扰褐飞
虱的生殖过程可以达到阻止病毒传播的目的［４８］。

研究发现，ｌｎｃＲＮＡｓ有可能在未来发展成为有价值
的抗植物病原体的分子农药。

２．３　生长发育
ｌｎｃＲＮＡｓ在调节水稻的生长发育方面也发挥着

重要作用（表２）。Ｗａｎｇ等研究发现了１种由相邻
基因簇的反义链转录而来的 ｌｎｃＲＮＡ，命名为 ＬＡＩＲ。
ＬＡＩＲ过表达时，几个 ＬＲＫ基因表达水平上调，达到
水稻增产的效果［４９］。Ｚｈａｎｇ等研究发现，ＸＬＯＣ－
００７０７２和ＸＬＯＣ－００６３６３９作为标靶模拟物作用于
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表２　ｌｎｃＲＮＡｓ在调控水稻生长发育中的作用

ＬｎｃＲＮＡｓ 机制　　 在生长发育中的作用 参考文献

ＬＡＩＲ 调节几个ＬＲＫ基因 调节水稻产量 ［４９］

ＸＬＯＣ－００７０７２ ＯｓｍｉＲ１６０的目标模拟物 调节花和种子发育 ［５０］

ＸＬＯＣ－００６３６３９ ＯｓｍｉＲ１６４的目标模拟物 调节花和种子发育 ［５０］

ＸＬＯＣ－０５７３２４ 不确定 参与穗发育和有性生殖 ［５０］

ｏｓａ－ｅＴＭ１６０ 负调控ｏｓａ－ｍｉＲ１６０ 参与花药发育 ［５１］

ＥＳＰ 不确定 与圆锥花序结构相关 ［５２］

ＬＮＣ－Ｏｓ０３ｇ４４３２５ 与种子颜色相关的单核苷酸多态性有关 与种子形态相关 ［５３］

ＬＮＣ－Ｏｓ０５ｇ２７７９５ 与叶片短绒毛相关的单核苷酸多态性有关 与叶片形态相关 ［５３］

ＴＬ 顺式调节ＯｓＭＹＢ６０ 保持叶片扁平 ［５４］

ｍｉＲ２１１８ ＰＭＳ１Ｔ标靶模拟物 导致雄性不育 ［５５］

ＬＤＭＡＲ 影响ＬＤＭＡＲ启动子区域的ＤＮＡ甲基化 调节雄性不育 ［５６－５７］

相关基因，其在雌蕊、花药、早期穗及种子的表达中

极高，ＸＬＯＣ－０５７３２４在穗部发育和繁殖中也发挥
作用［５０］。这些结果表明，ｌｎｃＲＮＡｓ可以调节花和种
子发育，在穗发育和繁殖中也发挥着重要作用。

Ｗａｎｇ等证明了ｏｓａ－ｅＴＭ１６０通过靶向模拟的方式
减弱了 ｏｓａ－ｍｉＲ１６０在花药发育早期对 ｏｓａ－
ＡＲＦ１８（ｍＲＮＡ）的抑制，ｏｓａ－ｅＴＭ１６０通过负调控
ｏｓａ－ｍｉＲ１６０的方式增强了ｏｓａ－ＡＲＦ１８的表达［５１］。

上述研究表明具有靶向模拟功能的ｌｎｃＲＮＡｓ可能作
为时间调节因子来调节特定发育阶段的ｍｉＲＮＡｓ的
作用，以此参与水稻的生殖生长过程。Ｌｕａｎ等报道
了ＥＳＰ可能是来源于基因的反义 ｌｎｃＲＮＡ，其表观
遗传修饰在水稻穗部发挥作用［５２］。Ｗａｎｇ等发现了
与种子形态和叶片形态相关的基因 ＬＮＣ－

Ｏｓ０３ｇ４４３２５ 和 ＬＮＣ － Ｏｓ０５ｇ２７７９５［５３］。 这 些

ｌｎｃＲＮＡｓ在水稻生长发育中起重要作用。内源性
ｌｎｃＲＮＡＴＷＩＳＴＥＤＬＥＡＦ（ＴＬ）是从水稻中 Ｒ２Ｒ３
ＭＹＢ转录因子基因座 ＯｓＭＹＢ６０的相反链转录而来
的，ＴＬ的下调和 ＯｓＭＹＢ６０的过表达都会导致转基
因水稻的叶片畸变，表明 ＴＬ可能顺式调控
ＯｓＭＹＢ６０，使叶片形态在生长过程中发生改变［５４］。

雄性不育系是杂交水稻育种过程中的一个重

要基础。Ｆａｎ等发现由光周期敏感雄性不育
（Ｐｍｓ１）基因座产生的 ｌｎｃＲＮＡｓ与水稻光周期敏感
不育有关［５５］。Ｐｍｓ１位点参与 ＰＭＳ１Ｔ的编码过程。
在长日照条件下，ｍｉＲ２１１８参与了花药的积累过程。
当这些ｌｎｃＲＮＡｓ积累到一定水平时，会导致雄性不
育。Ｄｉｎｇ等克隆了 １个长度为 １２３６个碱基的基
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因，用于控制光周期敏感雄性不育，命名为

ＬＤＭＡＲ［５６］。在长日照条件下，水稻花粉的正常发育
需要一定水平的 ＬＤＭＡＲ基因表达量，而 ＬＤＭＡＲ是
通过影响ＬＤＭＡＲ启动子区域的ＤＮＡ甲基化来调节
水稻光周期敏感雄性不育［５７］。

Ｌｉｕ等在水稻生殖发育过程中发现了大量的
ｌｎｃＲＮＡｓ［５８］。预测这些ｌｎｃＲＮＡｓ可能参与了水稻细
胞减数分裂、有丝分裂及雌配子体的发育等过程。

在此过程中，ｌｎｃＲＮＡｓ可能通过作用于相关基因、作
为ｍｉＲＮＡ前体或诱饵分子等机制参与水稻胚珠发
育和雌配子体败育。但这一研究仍处于预测阶段，

具体功能仍待进一步验证。

　　综上所述，水稻 ｌｎｃＲＮＡｓ调节光周期敏感雄性
不育、减数分裂前生殖细胞的发育、减数分裂的进

程、胚珠发育和雌配子体发育的过程，从而调节水

稻生殖过程［５９］。ｌｎｃＲＮＡｓ通过影响重要的农艺性
状，如籽粒产量、雄性不育和叶型，在调节水稻生长

发育中起着复杂的作用。ｌｎｃＲＮＡｓ的功能不仅仅是
在应激反应中，还有更多ｌｎｃＲＮＡｓ在细胞发育过程、
激素信号和生理需求中的功能还有待探索［３６］。对

水稻生长发育相关基因的进一步研究可能会促进

水稻产量、品质等的提高。

３　展望

现有的科学研究丰富了水稻ｌｎｃＲＮＡｓ的研究内
容，补充了该领域的研究范畴，填补了研究空白，对

水稻ｌｎｃＲＮＡｓ的发展具有非常重要的作用。展望未
来，可以从以下几个方面加强ｌｎｃＲＮＡｓ的深入研究。

（１）ｌｎｃＲＮＡｓ的结构复杂，样本数量不足，识别
较为困难。虽然存在许多 ｌｎｃＲＮＡｓ数据库，但大多
数数据库只关注少数特定物种，对于水稻 ｌｎｃＲＮＡｓ
注释的数量很少。许多已发表的报告证实了水稻

ｌｎｃＲＮＡｓ的关键生物学作用（例如细胞分化、基因调
控、胁迫响应等）［６０］。然而，对于这种特定的

ｌｎｃＲＮＡｓ，仍然缺乏以水稻 ｌｎｃＲＮＡｓ为主的数据存
储和功能注释的数据库。目前已知的水稻相关

ｌｎｃＲＮＡｓ数 据 库 规 模 很 小 （仅 包 含 数 百 个
ｌｎｃＲＮＡｓ），并且在其重点（疾病或相互作用）方面具
有特定性［１８］。对此，可以针对水稻实现统一的数据

库管理，提出相应的ｌｎｃＲＮＡｓ注释及预测，有效提高
水稻ｌｎｃＲＮＡｓ的研究。

（２）ｌｎｃＲＮＡｓ预测软件在动物上特别是癌症方
面研究较多，在植物上，尤其是水稻方面研究较少，

目前还没有一种科学界一致同意的预测方法，因此

很难进行跨物种的比较［６１－６４］。如果想进一步探究

ｌｎｃＲＮＡｓ在水稻中的调控机制，还需要结合多个学
科进行研究，如生物信息学、遗传学等。同时，随着

相关技术的进一步发展，我们将对 ｌｎｃＲＮＡｓ的功能
和机制进行更加完整的理解和研究。ｌｎｃＲＮＡｓ也将
在作物遗传育种、生物资源开发、植物细胞工程等

领域发挥更加重要的作用［３７，４９］。

（３）虽然目前对ｌｎｃＲＮＡｓ在水稻中的功能研究
越来越多，但有关水稻的研究仍然较少。目前已有

大量研究发现 ｌｎｃＲＮＡｓ参与水稻胁迫、抗逆及生长
发育等过程，但针对其响应的全面调查仍然有限，

许多ｌｎｃＲＮＡｓ仍然不知道确切的基因组注释和功能
意义［４１］。随着 ｌｎｃＲＮＡｓ新的来源不断被发现的同
时，其分类的方法也应不断更新。此外，ｌｎｃＲＮＡｓ并
不是以单一的方式发挥作用，通常与其他非编码基

因和蛋白编码基因相互作用而发挥功能。目前很

多研究都表明 ｌｎｃＲＮＡｓ可与 ｍｉＲＮＡ相互作用发挥
调控机制，一条 ｌｎｃＲＮＡ可能受不同作用机制影
响［２４，２６］。加强对 ｌｎｃＲＮＡｓ功能方面更加科学有效
的研究，使ｌｎｃＲＮＡｓ在水稻育种、种质创新等方面发
挥更重要的作用。
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ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｏｆｈｙｂｒｉｄｒｉｃｅ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙ

ｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，２０１２，１０９（７）：２６５４－

２６５９．　

［５７］ＺｈｏｕＨ，ＬｉｕＱＪ，ＬｉＪ，ｅｔａｌ．Ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ－ａｎｄｔｈｅｒｍｏ－ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ

ｇｅｎｉｃｍａｌｅｓｔｅｒｉｌｉｔｙｉｎｒｉｃｅａｒｅｃａｕｓｅｄｂｙａｐｏｉｎｔｍｕｔａｔｉｏｎｉｎａｎｏｖｅｌ

ｎｏｎｃｏｄｉｎｇＲＮＡｔｈａｔｐｒｏｄｕｃｅｓａｓｍａｌｌＲＮＡ［Ｊ］．ＣｅｌｌＲｅｓｅａｒｃｈ，

２０１２，２２（４）：６４９－６６０．

［５８］ＬｉｕＨＬ，ＷａｎｇＲＨ，ＭａｏＢＧ，ｅｔａｌ．ＩｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｌｎｃＲＮＡｓ

ｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｒｉｃｅｏｖｕｌｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｎｄｆｅｍａｌｅｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅａｂｏｒｔｉｏｎ

ｂｙｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅｓｃｒｅｅｎｉｎｇａｎｄｆｕｎｃｔｉｏｎａｌａｎａｌｙｓｉｓ［Ｊ］．ＢＭＣ

Ｇｅｎｏｍｉｃｓ，２０１９，２０（１）：９０．

［５９］ＫｏｍｉｙａＲ，ＯｈｙａｎａｇｉＨ，ＮｉｉｈａｍａＭ，ｅｔａｌ．Ｒｉｃｅｇｅｒｍｌｉｎｅ－ｓｐｅｃｉｆｉｃ

ＡｒｇｏｎａｕｔｅＭＥＬ１ｐｒｏｔｅｉｎｂｉｎｄｓｔｏｐｈａｓｉＲＮＡｓｇｅｎｅｒａｔｅｄｆｒｏｍｍｏｒｅ

ｔｈａｎ７００ｌｉｎｃＲＮＡｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２０１４，７８（３）：３８５－

３９７．　

［６０］ＧａｏＣＸ，ＺｈｅｎｇＸＷ，ＬｉＨＢ，ｅｔａｌ．ＲｏｌｅｓｏｆｌｎｃＲＮＡｓｉｎｒｉｃｅ：

ａｄｖａｎｃｅｓａｎｄｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ［Ｊ］．ＲｉｃｅＳｃｉｅｎｃｅ，２０２０，２７（５）：３８４－

３９５．　

［６１］ＤｅｎｇＹＬ，ＬｕｏＨ，ＹａｎｇＺＹ，ｅｔａｌ．ＬｎｃＡＳ２Ｃａｎｃｅｒ：ａｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ

ｄａｔａｂａｓｅｆｏｒａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅｓｐｌｉｃｉｎｇｏｆｌｎｃＲＮＡｓａｃｒｏｓｓｈｕｍａｎｃａｎｃｅｒｓ

［Ｊ］．ＢｒｉｅｆｉｎｇｓｉｎＢｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ，２０２０，２２（３）：１７９．

［６２］ＺｈａｎｇＳＨ，ＨｅＸＬ，ＺｈａｎｇＲ，ｅｔａｌ．ＬｎｃＲ２ｍｅｔａｓｔａ：ａｍａｎｕａｌｌｙ

ｃｕｒａｔｅｄｄａｔａｂａｓｅｆｏｒｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｌｙｓｕｐｐｏｒｔｅｄｌｎｃＲＮＡｓｄｕｒｉｎｇ

ｖａｒｉｏｕｓｃａｎｃｅｒｍｅｔａｓｔａｔｉｃｅｖｅｎｔｓ［Ｊ］．ＢｒｉｅｆｉｎｇｓｉｎＢｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ，

２０２０，２２（３）：１７８．

［６３］ＬｉＹＹ，ＬｉＸＣ，ＹａｎｇＹＳ，ｅｔａｌ．ＴＲｌｎｃ：ａｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅｄａｔａｂａｓｅ

ｆｏｒｈｕｍａｎｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌｒｅｇｕｌａｔｏｒｙｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｌｎｃＲＮＡｓ［Ｊ］．

ＢｒｉｅｆｉｎｇｓｉｎＢｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ，２０２１，２２（２）：１９２９－１９３９．

［６４］ＮａｐｏｌｉＳ．ＬｎｃＲＮＡｓａｎｄａｖａｉｌａｂｌｅｄａｔａｂａｓｅｓ［Ｍ］／／ＣｈｅｋａｎｏｖａＪＡ，

ＷａｎｇＨＬＶ．ＰｌａｎｔＬｏｎｇＮｏｎ－ＣｏｄｉｎｇＲＮＡｓ．ＮｅｗＹｏｒｋ：Ｈｕｍａｎａ

Ｐｒｅｓｓ，２０２１：３－２６．

—０３— 江苏农业科学　２０２２年第５０卷第１５期


