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长链非编码 ＲＮＡ：与植物发育和胁迫响应相关的
新型调控因子

黄　 杰，陈　 勇，高日芳，毛莹莹，郑柏艳，张帆涛∗，谢建坤∗

（江西师范大学生命科学学院，江西 南昌　 ３３００２２）

摘要：长链非编码 ＲＮＡ（ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ， ｌｎｃＲＮＡ）是指在基因组序列中长度大于 ２００ ｎｔ，没有明显的

开放阅读框，并且不具备蛋白编码能力的转录本． 早期阶段，ｌｎｃＲＮＡ 一度被认为是遗传物质中的“转录噪

声”． 然而，随着越来越多的研究在不同物种中被报道，以及对 ｌｎｃＲＮＡ 的功能研究逐渐深入，ｌｎｃＲＮＡ 已经

逐渐成为基因组学领域的研究热点． 该文系统地介绍了 ｌｎｃＲＮＡ 的分类方法，总结了 ｌｎｃＲＮＡ 参与调控植

物发育与逆境胁迫响应的特征和机制，分析了 ｌｎｃＲＮＡ 的主要研究技术和策略，并讨论了当前存在的主要

问题以及未来的研究方向，旨在为后续的植物 ｌｎｃＲＮＡ 研究及其在育种领域中的实际运用提供一定的指

导依据．
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０　 引言

非编码 ＲＮＡ（ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ，ｎｃＲＮＡ）是一组

由 ＤＮＡ 转录而产生的不编码蛋白质的 ＲＮＡ 分子．
长链非编码 ＲＮＡ（ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ，ｌｎｃＲＮＡ）是
指在基因组序列中长度大于 ２００ ｎｔ 的非编码 ＲＮＡ，
曾一度被认为是基因组中的“转录噪声” ［１］，目前已

发展成为基因组学研究的热点领域． 高通量测序结

果显示至少有 ５０％的拟南芥基因组和 ７５％的人类

基因组可转录成为 ＲＮＡ［２］ ． 然而，在这些转录本中，
具有蛋白质编码能力的序列仅占约 １． ５％，大多数

序列缺乏蛋白质翻译功能，但其在真核生物的生长

发育过程中同样发挥重要的作用［３］ ． 根据其功能，
非编码 ＲＮＡ 可分为组成型［４］ 和调控型［５］ ． 组成型

非编码 ＲＮＡ 包括转运 ＲＮＡ（ ｔＲＮＡ）、核糖体 ＲＮＡ
（ｒＲＮＡ）、核仁小 ＲＮＡ（ ｓｎｏＲＮＡ） 和小核 ＲＮＡ（ ｓｎ⁃
ＲＮＡ）． 根据形状和长度，调控型非编码 ＲＮＡ 还可以

进一步划分成短干扰 ＲＮＡ（ｓｉＲＮＡ）、Ｐｉｗｉ 相互作用

ＲＮＡ（ ｐｉＲＮＡ）、 环状 ＲＮＡ （ ｃｉｒｃＲＮＡ）、 微小 ＲＮＡ
（ｍｉＲＮＡ）以及长链非编码 ＲＮＡ（ ｌｎｃＲＮＡ） ［６］ ． 截至

目前，关于 ｓｉＲＮＡ 和 ｍｉＲＮＡ 的起源、结构和功能已

有较为深入的研究［７⁃８］ ． 然而，由于 ｌｎｃＲＮＡ 表达水

平低、结构复杂、调控机制多样，所以对 ｌｎｃＲＮＡ 的

研究仍处于相对起步阶段［９］ ． 近年来，研究显示 ｌｎｃ⁃
ＲＮＡ 在植物体的生长发育及其对逆境胁迫的响应

过程中发挥着重要作用，在拟南芥、水稻、棉花、番
茄、蒺藜苜蓿等植物中已有较多的 ｌｎｃＲＮＡ 功能得

到了阐明［１０⁃１１］ ． 本文对 ｌｎｃＲＮＡ 的定义、来源、植物

生长发育与逆境胁迫下的调控机制、研究策略和主



要方法进行总结，以期为 ｌｎｃＲＮＡ 的理论研究以及

育种应用提供一定的参考．

１　 ｌｎｃＲＮＡ 的来源、分类及调控机制

１． １　 ｌｎｃＲＮＡ 的来源和分类

２００２ 年，Ｙ． Ｏｋａｚａｋｉ 等［１２］在对小鼠的 ｃＤＮＡ 文

库测序过程中发现了一种新的较长的转录产物，并
且将它命名为长链非编码 ＲＮＡ． 随后，研究人员陆

续在水稻、拟南芥、苹果、杨树、苜蓿、棉花等植物中

发现了大量的长链非编码 ＲＮＡ［１３］ ． 在植物中的

ｌｎｃＲＮＡ 主要是 ＲＮＡ 聚合酶Ⅱ的转录产物，但也有

些是由 ＲＮＡ 聚合酶 ＩＩＩ 进行转录的，还有少量的

ｌｎｃＲＮＡ 是由植物特有的 ＲＮＡ 聚合酶 ＩＶ 和 Ｖ 产生

的． 这些 ｌｎｃＲＮＡ 广泛分布在细胞质和细胞核中． 研
究显示 ｌｎｃＲＮＡ 至少可以通过 ５ 种途径形成：１）在

编码蛋白质基因的内含子结构区域内插入编码框，
并与编码序列进行序列重组，最终形成 ｌｎｃＲＮＡ；２）通
过染色体重排，在 ２ 个基因组上原本分离的区域连

在一起，形成一个具有多个外显子结构的 ｌｎｃＲＮＡ；
３）通过逆转座复制方式，形成具有功能的 ｌｎｃＲＮＡ；
４）相邻重复序列进行串联形成 ｌｎｃＲＮＡ；５）通过转

座因子的插入方式形成 ｌｎｃＲＮＡ［１４］ ．
同时，依据 ｌｎｃＲＮＡ 与邻近编码蛋白质基因的

相对物理位置，可以将 ｌｎｃＲＮＡ 分为 ５ 种不同类

型［１５］：１）正义 ｌｎｃＲＮＡ，ｌｎｃＲＮＡ 转录方向与编码蛋

白质基因的转录方向相同；２）反义 ｌｎｃＲＮＡ，ｌｎｃＲＮＡ
转录方向与编码蛋白质基因的转录方向相反；３）双
向 ｌｎｃＲＮＡ，ｌｎｃＲＮＡ 可以同时在与编码蛋白质基因

的转录方向一致和相反的方向上进行转录；４）基因

间 ｌｎｃＲＮＡ，ｌｎｃＲＮＡ 是由 ２ 个编码蛋白质基因之间

转录而来的；５）基因内 ｌｎｃＲＮＡ，ｌｎｃＲＮＡ 是由编码蛋

白质基因的内含子区域转录而来的［１６］ ．

１． ２　 ｌｎｃＲＮＡ 的调控机制

ｌｎｃＲＮＡ 可以作用于 ＤＮＡ、ＲＮＡ 和蛋白质等生

物大分子，从而以多种形式影响蛋白质活性、修饰

水平、 染色质 重 塑 和 体 内 ＲＮＡ 的 代 谢． 同 时，
ｌｎｃＲＮＡ 的转录、剪切模式和二级结构也受到 ＲＮＡ
修饰、ＤＮＡ 甲基化和组蛋白修饰等多种途径的调

控［１７］ ． 此外，也有一些 ｌｎｃＲＮＡ 能聚集在染色质的结

构上，与 ＤＮＡ 或蛋白质相互作用，将它们招募到目

标区域，从而调控靶基因的表达． 对于 ｍｉＲＮＡ 而言，
靶基因可以通过与 ｍｉＲＮＡ 序列［１８］的互补配对来确

定． 然而，ｌｎｃＲＮＡ 的调控机制复杂多样，靶基因可能

同时受到顺式作用（短距离）和反式作用（长距离）
的调控． 目前， ｌｎｃＲＮＡ 调控机制可总结为 ４ 种模

型［１９］，但 ｌｎｃＲＮＡ 与染色质修饰因子、启动子元件、
染色质之间的相互作用机制大多仍不清楚．

１）ｌｎｃＲＮＡ 作为信号分子． ｌｎｃＲＮＡ 的转录在特

定的时间和空间上发生，它们可以通过与转录因子

结合或参与信号通路，调控邻近蛋白编码基因的时

空表达［２０］ ． 如在植物发育调控过程中，ａｓＤＯＧ１ 是一

种 ｌｎｃＲＮＡ，其作为信号分子会抑制 ＤＯＧ１ 的表达，
从而打破种子的休眠状态［２１］ ．

２）ｌｎｃＲＮＡ 作为诱饵分子． ｌｎｃＲＮＡ 可以通过招

募染色质修饰物、转录因子和其他调控因子间接调

节靶基因的表达水平． 如 ｌｎｃＲＮＡ Ｇａｓ５ 作为一个诱

饵分子，可以阻止皮质类固醇受体与染色体的结

合［２２］ ． 这种类型的 ｌｎｃＲＮＡ 被称为竞争性内源性

ＲＮＡ（ｃｅＲＮＡ），其原因是：它们可以竞争性吸附互

补的 ｍｉＲＮＡ 分子，从而间接调节编码蛋白基因的功

能． 在拟南芥中，已知 ｍｉＲ３９９ 及其靶基因 ＰＨＯ２ 在

维持磷酸盐稳态中发挥作用，ＩＰＳＩ 通过与 ｍｉＲ３９９
的结合竞争性地抑制 ｍｉＲ３９９ 与 ＰＨＯ２ 转录产物的

结合，进而上调 ＰＨＯ２ 的表达水平［２３⁃２４］ ．
３）ｌｎｃＲＮＡ 作为 ＲＮＡ 结合蛋白的引导分子． 这

类 ｌｎｃＲＮＡ 能够将染色质修饰酶招募到靶基因位

点，或者引导 ＲＮＡ 结合蛋白复合体转移到特定位

置，从而对靶基因进行调控． 对于与 ｌｎｃＲＮＡ 相邻的

基因，可以通过顺式作用进行调控；而对于距离较

远的基因，可以通过反式作用进行调控，从而改变

靶基因的表达水平． 然而，无论是顺式作用还是反

式作用，其原理都是通过 ＤＮＡ 的介入来调控靶基因

的表达量，从而导致表观遗传上的变化． 例如，在苜

蓿中，ｌｎｃＲＮＡ Ｅｎｏｄ４０ 可以作用于在根瘤中的 ＲＮＡ
结合蛋白 ＭｔＲＢＰ１，并将结合蛋白 ＭｔＲＢＰ１ 重新定位

到细胞质中，从而参与根瘤的形成［２５］ ． 另外，在哺乳

动物中发现的一个 ｌｎｃＲＮＡ（ ｌｉｎｃＲＮＡ⁃ｐ２１）在 ｐ５３ 依

赖的转录反应中作为抑制因子，在正常情况下，可
导致数百个被 ｐ５３ 抑制的基因表达量升高，并且能

够在基因组的多个位点发挥其对染色质结构和基

因表达的影响，ｌｉｎｃＲＮＡ⁃ｐ２１ 的异位表达可诱导基因

表达的改变和细胞凋亡［２６］ ．
４）ｌｎｃＲＮＡ 作为支架分子． 这类 ｌｎｃＲＮＡ 通常可

以结合不同的效应分子，并在许多复合物中充当支

架结构的作用，聚合多个蛋白质，最终形成一个复

合体结构． 它们能够稳定核结构或信号复合物，或
者作用于染色质影响组蛋白修饰． 如植物特异性的
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ＲＮＡ 聚合酶 ＰｏｌＶ 可以产生 ｓｉＲＮＡ，同时 ｌｎｃＲＮＡ 参

与 ｓｉＲＮＡ 介导的染色质修饰，为相关蛋白识别靶位

点提供必需的支架结构［２７］ ．
除了上述 ４ 种调控机制外，Ｄ． Ｂ． Ｐｏｎｔｉｅｒ 等［２８］

将 ｌｎｃＲＮＡ 在转录调控中的作用分为多种类型，但
在这些分类中的 ｌｎｃＲＮＡ 调控机制大多来自动物方

面的研究． 目前，人们对植物 ｌｎｃＲＮＡ 调控机制的认

识还不够，然而，随着对植物 ｌｎｃＲＮＡ 的发现与研究

工作的不断深入，人们对 ｌｎｃＲＮＡ 调控机制的理解

将会变得更加完善．

２　 ｌｎｃＲＮＡ 参与植物发育和胁迫响应
过程

２． １　 ｌｎｃＲＮＡ 调控植物发育

植物的发育受内在基因与外部环境因素综合

调节，过去的研究主要集中在编码蛋白基因的调控

上． 然而，最近的研究表明 ｌｎｃＲＮＡ 也广泛参与植物

发育调控的各种途径，包括种子萌发、叶片发育、根
的伸长、开花诱导和果实形成等．
２． １． １　 ｌｎｃＲＮＡ 调控植物的器官发育　 根的固氮作

用对植物的生长发育至关重要，提高农作物对氮的

利用率是目前植物育种的一个重要目标． Ｌｉｕ Ｆｅｉ
等［２９］通过 ＲＮＡ⁃ｓｅｑ 和 ＲＴ⁃ｑＰＣＲ 结合，鉴定出了 ６
个硝酸盐诱导的 ｌｎｃＲＮＡ， 并对其中的 ｌｎｃＲＮＡ
Ｔ５１２０ 进行了深入研究． 结果发现：在过表达 Ｔ５１２０
的植株中，硝酸盐响应基因表达量出现显著提高，
这表明 Ｔ５１２０ 参与调控了植物体对硝酸盐的响应．
同时，过表达 Ｔ５１２０ 植株的硝酸盐还原酶活性和氨

基酸含量也出现显著升高，这表明 Ｔ５１２０ 也提高了

植物体的硝酸盐同化作用． 此外，研究还发现过表

达 Ｔ５１２０ 增加了植物体的生物量，促进了根系的发

育［２９］ ． 在拟南芥中发现 ７６ 个 ｌｎｃＲＮＡ［３０］，包括 １４ 个

可能发挥反式调控作用的蛋白质编码基因的反义

转录本、５ 个 ２４ ｎｔ ｓｉＲＮＡ 的前体和 ２２ 个受非生物

胁迫调控的 ｌｎｃＲＮＡ． 功能研究表明：在拟南芥中，过
表达 ｎｐｃ４８ 改变了 ｍｉＲ１６４ 的表达量，导致叶片形状

改变，而过表达 ｎｐｃ５３６ 则促进了在盐胁迫下植物的

根系生长．
叶片是植物进行光合作用的主要器官，其表面

积的大小和形状是影响作物产量的重要参数． ＴＬ 是

在水稻中发现的一个内源性 ｌｎｃＲＮＡ，该基因是由

Ｒ２Ｒ３⁃ＭＹＢ 转录因子基因位点 ＯｓＭＹＢ６０ 的反义链

转录而成的，通过调控 Ｒ２Ｒ３⁃ＭＹＢ 转录因子的表达

来维持扁平叶的形状． 研究发现：ＴＬ 和 ＯｓＭＹＢ６０ 在

许多不同的组织中均有表达，ＯｓＭＹＢ６０ 基因的过表

达植株与 ｌｎｃＲＮＡＴＬ 干扰表达植株都表现出了叶片

发育卷曲的表型［３１］ ． 此外，ＡＧ⁃ｉｎｃＲＮＡ４ 是一种来源

于拟南芥的 ｌｎｃＲＮＡ，能够调控植株的花瓣和萼片发

育，影响植株的叶片形状，这表明 ＡＧ⁃ｉｎｃＲＮＡ４ 参与

了调控叶片发育［３２］ ．
２． １． ２　 ｌｎｃＲＮＡｓ 调控植物开花和成熟　 ｌｎｃＲＮＡ 在

调控植物开花过程中也发挥着重要作用，但这些研

究主要在拟南芥中进行． 拟南芥 ＦＬＣ 基因位点相关

的 ｌｎｃＲＮＡ 包括 ＣＯＬＤＡＩＲ［３３］、ＣＯＯＬＡＩＲ［３４］ 和 ＣＯＬＤ⁃
ＷＲＡＰ［３５］，它们在 ＦＬＣ 基因沉默中起着至关重要的

作用． 其中，ＣＯＯＬＡＩＲ 是 ＦＬＣ 基因 ３′端的一个天然

反义转录本，包括 ５′端帽子结构和 ３′端 ｐｏｌｙ（Ａ）尾
部的选择性拼接． 研究表明 ＣＯＯＬＡＩＲ 通过吸引 ＲＮＡ
结合蛋白 ＦＣＡ 参与抑制在春化过程中 ＦＬＣ 的表达．
另外，ＣＯＬＤＡＩＲ 是由 ＦＬＣ 基因第 １ 内含子转录产生

的，它通过调控拟南芥 ＦＬＣ 染色质区域的组蛋白

Ｈ３Ｋ２７ 甲基化水平，以参与春化作用，沉默开花基

因的表达，从而调控开花［３６］ ． ＣＯＬＤＷＲＡＰ 是与 ＦＬＣ
基因启动子相关的 ｌｎｃＲＮＡ，它能够与 ＰＲＣ２ 亚基

ＣＬＦ 相互作用，从而对 ＦＬＣ 基因产生抑制作用［２５］ ．
进一步研究发现，ＣＯＬＤＷＲＡＰ 功能丧失会引起 ＣＯＬ⁃
ＤＡＩＲ 的表达水平降低，它们之间存在着协同作

用［３７］ ． Ｊｉａｏ Ｆｕｃｈａｏ 等［３８］发现在玉米、水稻、狗尾草、
小麦和高粱等植物中的 ＦＬＣ 同源物产生的反义转

录本与拟南芥 ｌｎｃＲＮＡＣＯＯＬＡＩＲ 之间没有序列保守

性． 因此，其他植物的 ＦＬＣ 反义转录本的调控机制

仍有待进一步研究． ＡＳＬ 是与 ＣＯＯＬＡＩＲ 来源于同一

启动子的 ｌｎｃＲＮＡ，ＡＳＬ 的 ５′端与 ＣＯＯＬＡＩＲ 的 ５′端
重叠，并且 ＡＳＬ 与 ＦＬＣ 基因区的 Ｈ３Ｋ２７ｍｅ３ 存在关

联，ＡＳＬ 在 ＦＬＣ 沉默中发挥重要作用， 并维持

Ｈ３Ｋ２７ｍｅ３ 的修饰状态［３９］ ． 此外，ＦＬＯＲＥ 是在拟南

芥中发现的另一个与花期相关的 ｌｎｃＲＮＡ，Ｒ． Ｈｅｎ⁃
ｒｉｑｕｅｓ 等［４０］研究表明 ＦＬＯＲＥ 是 ＣＤＦ５ 的天然反义

转录本，可以通过提高 ＦＴ 基因的表达量来促进开

花． ＭＡＳ 是在拟南芥中受寒冷诱导由 ＭＡＦ４ 基因位

点产 生 的 ｌｎｃＲＮＡ， ＭＡＳ 可 作 为 支 架 分 子 招 募

ＷＤＲ５ａ 到 ＭＡＦ４ 基因位点，从而调控开花时间［４１］ ．
通过使用 ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ 技术，研究人员在早期开花

和正常开花的楸树品种之间鉴定了 ８１７ 个差异表达

的 ｌｎｃＲＮＡ，暗示 ｌｎｃＲＮＡ 可能在控制楸树开花时间

的过程中发挥了重要作用［４２］ ． 在山胡桃中，研究人

员鉴定了 ２ １６３ 个 ｌｎｃＲＮＡ，其中大部分的 ｌｎｃＲＮＡ
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在春化反应和赤霉素合成等与开花时间相关的生

物过程中有所富集［４３］ ． Ｆａｎｇ Ｊｕｎ 等［４４］ 克隆了一个

名为 Ｅｆ⁃ｃｄ 的 ｌｎｃＲＮＡ，它是从开花激活因子 ＯｓＳＯＣ１
位点的反义链转录而来的． Ｅｆ⁃ｃｄ 通过改变组蛋白甲

基化水平，正向调控 ＯｓＳＯＣ１ 基因的表达量，从而促

进水稻提前开花． 与对照组相比，Ｅｆ⁃ｃｄ 缩短了水稻

９～２０ ｄ 的生育期，但并没有伴随产量损失． 进一步

的生理分析结果显示，Ｅｆ⁃ｃｄ 有助于提高氮的利用

率，增加光合速率，这表明 Ｅｆ⁃ｃｄ 在水稻的开花调控

和产量方面可能发挥着关键作用． Ｅｆ⁃ｃｄ 可以招募一

个未知的复合物促进 ＯｓＳＯＣ１ 的表达． 然而，Ｅｆ⁃ｃｄ
的相互作用蛋白仍然是一个未知数，需要进一步地

研究以阐明其调控机制． Ｌｉ Ｒａｎ 等［４５］通过 ＣＲＩＳＰＲ ／
Ｃａｓ９ 基因编辑技术创制了一个 ｌｎｃＲＮＡ１４５９ 功能缺

失突变体． 在果实成熟过程中， ｌｎｃＲＮＡ１４５９ 表达上

调，而当其被沉默或敲除时，植物体内乙烯的合成、
果实的成熟和番茄红素含量的积累受到明显抑制．
此外，在 ｌｎｃＲＮＡ１４５９ 突变体中，与类胡萝卜素和乙

烯合成相关基因的表达水平也显著下降，这些研究

表明 ｌｎｃＲＮＡ１４５９ 对番茄果实的成熟起着重要调控

作用［４５］ ． 在苹果中，ＭｄＥＲＦ１０９ 是一个参与光诱导

的花青素生物合成的乙烯反应因子，它通过直接与

花青素相关的基因启动子结合来促进着色． 在

ＭｄＥＲＦ１０９ 附 近 有 一 个 ｌｎｃＲＮＡ 被 命 名 为

ＭｄＬＮＣ４９９，它能诱导ＭｄＥＲＦ１０９ 的表达． 同时，在苹

果果实和愈伤组织中的过表达或沉默表达实验表

明，ＭｄＥＲＦ１０９ 的花青素积累和转录水平都依赖于

ＭｄＬＮＣ４９９． 这说明 ＭｄＬＮＣ４９９ 正向调控 ＭｄＥＲＦ１０９，
并通过表达 ＭｄＬＮＣ４９９ 来促进花青素的积累［４６］ ． 此
外，在水稻中还鉴定到了一种名为 ＬＡＩＲ 的 ｌｎｃＲＮＡ．
当 ＬＡＩＲ 过表达时，水稻的产量会提高，并且多个

ＬＲＫ 基因的表达量也会上调［４７］ ．

２． ２　 ｌｎｃＲＮＡ 在非生物和生物胁迫中的作用

为了应对非生物和生物胁迫的不利条件，植物

在进化过程中形成了一套复杂的网络调控机制［４８］ ．
现在，越来越多的研究正在揭示 ｌｎｃＲＮＡ 在植物抵

抗各种非生物和生物胁迫过程中的重要作用，这也

为培育具有抗胁迫能力的新型作物品种提供了一

条有效途径．
２． ２． １　 ｌｎｃＲＮＡ 调控植物应答非生物胁迫　 研究发

现，ｌｎｃＲＮＡ 在非生物胁迫应答中扮演了重要角色．
如 ＴＰＳＩ１ ／ Ｍｔ４ 基因家族是被研究较为深入的非生物

胁迫响应 ｌｎｃＲＮＡ，其家族成员可受磷胁迫的诱导表

达． ｌｎｃＲＮＡ ＩＰＳ１ 首先在番茄中被鉴定到，随后在拟

南芥和水稻中也鉴定到了 ＩＰＳ１ 的同源基因，在过表

达 ＩＰＳ１ 植物根中的磷含量降低［４９］ ． 蒺藜苜蓿 ＰＤＩＬｓ
（ＰＤＩＬ１、 ＰＤＩＬ２、 ＰＤＩＬ３ ） 是 受 低 磷 酸 盐 诱 导 的

ｌｎｃＲＮＡ，ＰＤＩＬ１ 通过抑制 ＭｔＰＨＯ２ 的降解，间接调控

Ｐｉ 的转运，而 ＰＤＩＬ２ 和 ＰＤＩＬ３ 可以在转录水平上直

接调控 Ｐｉ 的转运，这表明 ｌｎｃＲＮＡ 参与了蒺藜苜蓿

对 Ｐｉ 缺乏的响应［５０］ ． 水稻 ｌｎｃＲＮＡＯｓＩＰＳ１ 受低磷酸

盐诱导，并通过调节 ＰＨＯ２ 与 ｍｉＲ３９９ 之间的相互作

用响应 Ｐｉ 的缺乏［５１］ ． 在玉米中，ＰＩＬＮＣＲ１ 是受磷缺

乏诱导的 ｌｎｃＲＮＡ，能够与 ｍｉＲ３９９ 相互作用，形成玉

米耐受低磷胁迫的调控模块［５２］ ． 此外，在受到涝渍

胁迫的玉米中预测了 ３ １９０ 个差异表达的 ｌｎｃＲＮＡ，
其中部分 ｌｎｃＲＮＡ 位于耐涝性相关的数量性状位点

（ＱＴＬ）区域［５３］ ． Ｃｈｅｎ Ｚｈｉｗｅｉ 等［５４］ 对耐低氮胁迫的

大麦地方品种 Ｂ９６８ 进行了转录组分析，鉴定出了

４９８ 个 ｌｎｃＲＮＡ，其中 ５６ 个 ｌｎｃＲＮＡ 对低氮胁迫有响

应作用．
Ｚｈａｎｇ Ｘｉａｏｐｅｉ 等［５５］ 研究发现棉花 ｌｎｃＲＮＡ９７３

受盐胁迫条件响应． 当过表达 ｌｎｃＲＮＡ９７３ 时，植株的

耐盐性会提高；而当 ｌｎｃＲＮＡ９７３ 被敲除时，植株对盐

胁迫的耐受能力则会降低，这说明 ｌｎｃＲＮＡ９７３ 在调

控棉花对盐胁迫的响应中起到了关键作用． 另外，
在刚毛柽柳中过表达 ｌｎｃＲＮＡ ＴｈＳＡＩＲ６［５６］ 和 Ｔｈ⁃
ＳＡＩＲ１⁃５［５７］都能使其更好地响应盐胁迫． 在盐胁迫

条件下，与野生型相比，过表达 ＴｈＳＡＩＲ６ 的植株体内

超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）的活性

有所增强，而 Ｈ２Ｏ２ 和 Ｏ－
２ 的含量有所降低，这表明

过表达 ＴｈＳＡＩＲ６ 植株活性氧的清除能力会提高，从
而减轻了刚毛柽柳的细胞受损程度，使得它的耐盐

性得以提升． Ｅ． Ｋａｒｌｉｋ 等［５８］ 的研究也发现，在盐胁

迫条件下大麦的 ｌｎｃＲＮＡ ＡＫ３７０８１４ 表达量会显著

上升，这表明 ＡＫ３７０８１４ 可能对盐胁迫有响应作用．
另外，ＤＲＩＲ 是一个在拟南芥中受胁迫诱导的

ｌｎｃＲＮＡ． 在非胁迫时 ＤＲＩＲ 表达水平较低，但干旱和

盐胁迫能显著提高 ＤＲＩＲ 的表达量． 过量表达 ＤＲＩＲ
的拟南芥转基因植株表现更强的耐旱和耐盐性，这
说明 ＤＲＩＲ 正向调控干旱和盐响应［５９］ ． Ｚｈａｎｇ Ｗｅｉ
等［６０］在玉米中鉴定出了 ６６４ 个响应干旱胁迫的 ｌｎｃ⁃
ＲＮＡ． Ｑｉ Ｘｉｎ 等［６１］ 通过对谷子和高粱的 ＲＮＡ 进行

测序，鉴定出了在干旱胁迫下差异表达的 ｌｎｃＲＮＡ，
其中 １７ 个 ｌｎｃＲＮＡ 在谷子中表达发生改变，２０ 个

ｌｎｃＲＮＡ 在高粱中表达发生改变． Ｑｉ Ｗｅｉｄｏｎｇ 等［６２］

在干旱胁迫下从东乡野生稻中鉴定出 １ ０９２ 个对干

旱胁迫有响应性的 ｌｎｃＲＮＡ． Ｌｉ Ｐｉｎｇ 等［６３］ 通过对水
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稻实施轻度干旱和补水处理，建立了干旱记忆，并
检测到 ２３８ 个参与干旱记忆反应的 ｌｎｃＲＮＡ． 进一步

的功能分析表明这些 ｌｎｃＲＮＡ 可以作为记忆因子激

活相关转录本响应干旱胁迫．
Ｌｕ Ｑｉｕｗｅｉ 等［６４］在研究冬小麦品种抗寒机制时

发现了 ３ 个 ｌｎｃＲＮＡ（ ｌｎｃＲ９Ａ、 ｌｎｃＲ１１７ 和 ｌｎｃＲ６１６），
它们可以增强小麦的抗寒性． 这些 ｌｎｃＲＮＡ 通过竞

争性结合 ｍｉＲＮＡ３９８，间接上调 ＣＳＤ１ 的表达，从而

提高 ＳＯＤ 活性，清除在细胞中多余的活性氧，减轻

细胞受损程度， 进而增强小麦的抗寒能力． Ｌｉｕ
Ｗｅｉｈｕａ 等［６５］在受到冷胁迫的野生香蕉中共鉴定出

了 １２ ４６２ 个 ｌｎｃＲＮＡ，并发现野生香蕉在冷胁迫条

件下发生了更多的选择性剪接事件． Ｍ． Ｌ． Ｄｉａｚ
等［６６］在对 ＣＢＷ０１０１ 硬粒春小麦的转录组测序的过

程中发现 ３１ 个在低温胁迫下差异表达的 ｌｎｃＲＮＡ，
这表明 ｌｎｃＲＮＡ 参与低温胁迫的响应过程．

ｌｎｃＲＮＡ 在植物中的功能与作用机制如表 １
所示．

表 １　 ｌｎｃＲＮＡ 在植物中的功能与作用机制

物种 长链非编码 ＲＮＡ 生物学功能 作用机制

拟南

芥　

ＩＰＳ１ 调控磷代谢 与靶基因竞争结合 ｍｉＲＮＡ

Ａｔ４ 调控磷代谢 与靶基因竞争结合 ｍｉＲＮＡ

ＣＯＬＤＡＩＲ、ＣＯＯＬＡＩＲ、ＣＯＬＤＷＲＡＰ 参与春化作用 染色质重塑

ＡＳＬ 参与春化作用 沉默 ＦＬＣ 并维持 Ｈ３Ｋ２７ｍｅ３ 的修饰状态

ＦＬＯＲＥ 参与春化作用 抑制关联结构基因 ＣＤＦｓ 的转录

Ｔ５１２０ 促进根系的发育

ｎｐｃ４８ 调控开花和叶片形状

ｎｐｃ５３６ 响应盐胁迫

ＡＧ⁃ｉｎｃＲＮＡｓ ４ 叶片发育 染色质重塑

ＭＡＳ 调控开花时间 染色质重塑

ＤＲＩＲ 响应盐和干旱胁迫

Ａｓ⁃ＤＯＧ１ 调控种子休眠 调控邻近蛋白编码基因 ＤＯＧ１ 的表达

水稻

ＴＬ 调控叶片形状 染色质重塑

ＬＡＩＲ 调控产量 染色质重塑

Ｅｆ⁃ｃｄ 调控开花时间 染色质重塑

ＡＬＥＸ１ 白叶枯病抗性

ＯｓＩＰＳ１ 响应低磷胁迫 调控 ＰＨＯ２ 与 ｍｉＲ３９９ 相互作用

玉米 ＰＩＬＮＣＲ１ 响应低磷胁迫 与 ｍｉＲ３９９ 相互作用

小麦 ｌｎｃＲ９Ａ、ｌｎｃＲ１１７、ｌｎｃＲ６１６ 响应冷胁迫 与靶基因竞争结合 ｍｉＲＮＡ３９８，间接上调 ＣＳＤ１ 的表达

蒺藜

苜蓿

ＥＮＯＤ４０ 参与根瘤的形成 蛋白质重定位

ＰＤＩＬ１ 调控磷代谢 与靶基因竞争结合 ｍｉＲＮＡ

ＰＤＩＬ２、ＰＤＩＬ３ 调控磷代谢 抑制关联结构基因的表达

棉花 ｌｎｃＲＮＡ９７３ 响应盐胁迫

柽柳
ＴｈＳＡＩＲ６ 响应盐胁迫

ＴｈＳＡＩＲ１⁃５ 响应盐胁迫

苹果 ＭｄＬＮＣ４９９ 调控花青素的合成 激活邻近结构基因 ＭｄＥＲＦ１０９ 的表达

大麦 ＡＫ３７０８１４ 响应盐胁迫

番茄
ｌｎｃＲＮＡ１６３９７ 晚疫病抗性 诱导关联结构基因 ＳＩＧＲＸ ２１ 的表达

ｌｎｃＲＮＡ１５４９２ 晚疫病抗性 抑制 ＭＩＲ４８２ａ 的表达
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２． ２． ２　 ｌｎｃＲＮＡ 调控植物应答生物胁迫　 除了面临

各种非生物胁迫外，植物还必须应对由虫害、细菌、
病毒等带来的生物胁迫． 在漫长的进化历程中，植
物已经形成了高度复杂且有效的内源性防御体系，
能够通过一系列防御机制来缓解不同的生物胁迫．
有报道指出 ｌｎｃＲＮＡ 参与了植物对生物胁迫的响应

调控． 以番茄为例，其晚疫病是由疫霉菌引发的，是
番茄栽培面临的最为严重的病害之一． 研究人员对

抗晚疫病番茄株系 （ Ｓｐ） 和易感晚疫病番茄株系

（Ｓｌｚ）进行了转录组比较分析，在疫霉菌感染后，发
现了 １ ０３７ 个差异表达基因（ＤＥＧ）和 ６８８ 个差异表达

的 ｌｎｃＲＮＡ（ＤＥＬ）． 特别值得关注的是 ｌｎｃＲＮＡ１６３９７，
它能诱导谷胱甘肽蛋白基因 ＳｌＧＲＸ２２ 的上调表达．
而 ＳｐＧＲＸ 则通过减少 ＲＯＳ 含量来减轻对细胞膜的

损伤，从而提高番茄对害虫的抗性． 进一步研究证

实，ｌｎｃＲＮＡ１６３９７ 能够通过减少 ＲＯＳ 积累来增强番

茄对致病疫霉菌的抗性［６７］ ． 另外，研究人员还发现

番茄的 ＭＩＲ４８２ａ 位于其基因组的 ３ 号染色体上，而
ｌｎｃＲＮＡ１５４９２ 则 位 于 ＭＩＲ４８２ａ 的 反 义 链 上．
ｌｎｃＲＮＡ１５４９２ 能够抑制 ＭＩＲ４８２ａ 的表达，从而提高

番茄对晚疫病的抗性［６８⁃６９］ ．
茉莉酸是一种重要的植物内源激素，可以参与

调控植物体内的防御反应． ＡＬＥＸ１ 是在水稻中发现

的一个 ｌｎｃＲＮＡ，当水稻受到白叶枯病的病原菌黄单

胞菌侵染时，ＡＬＥＸ１ 会做出响应． 研究发现，在过表

达 ＡＬＥＸ１ 的植株中茉莉酸途径被激活，这暗示

ＡＬＥＸ１ 可通过茉莉酸途径来调控水稻抗白叶枯

病［７０］ ． 镰刀菌枯萎病是一种严重的植物病害，对许

多农作物和植物都造成了威胁． 然而，关于 ｌｎｃＲＮＡ
在镰刀菌枯萎病抗性中的具体作用机制仍未被深

入了解． 由小麦镰刀菌引起的枯萎病经常被报

道［７１］，其中 Ｄｕａｎ Ｘｉａｏｘｉｎ 等［７２］ 研究发现，当小麦受

到镰刀菌侵染时，一些差异表达的 ｌｎｃＲＮＡ 会参与

多种应激响应途径，揭示了 ｌｎｃＲＮＡ 在小麦受到镰

刀菌侵染过程中的关键作用． 此外，研究还鉴定出

了 ２ 个 ｌｎｃＲＮＡ（ＸＬＯＣ＿３０２８４８ 和 ＸＬＯＣ＿３２１６３８）作
为潜在的调控因子，它们可能有助于增强镰刀菌幼

苗的抗枯萎病能力． 除了传统的 ｌｎｃＲＮＡ 外，一些

ｌｎｃＲＮＡ 还具有编码短开放阅读框的能力． 短开放阅

读框编码的短肽已被证实在调节植物逆境响应中

发挥关键作用［７３］ ．

３　 ｌｎｃＲＮＡ 的研究策略和实验方法

过去，研究非编码 ＲＮＡ 主要集中在长度小于

２００ ｎｔ 的小 ＲＮＡ 上． 但随着基因组学研究技术的快

速发展，有越来越多的 ｌｎｃＲＮＡ 被鉴定出来，并且对

它们的功能机制也进行了更为深入的研究． 目前，
针对植物 ｌｎｃＲＮＡ 的主要研究策略和实验方法（见
图 １）可以总结如下：

１）基于高通量测序技术的 ｌｎｃＲＮＡ 筛选与鉴

定． 随着链特异性转录组测序（ ｓｓＲＮＡ⁃Ｓｅｑ）技术的

发展和 ｌｎｃＲＮＡ 预测方法的持续改进，研究人员已

经在拟南芥［４１］、桑树［７４］、甘蓝［７５］、水稻［７６］、玉米［７７］

和棉花［７８］等植物中发掘和鉴定了大量的 ｌｎｃＲＮＡ．
同时，借助全长转录组测序技术，可以获得 ｌｎｃＲＮＡ
的完整信息． 目前，利用此技术，也在拟南芥、水稻、
玉米等物种［７９⁃８０］ 中鉴定和筛选获得了大量的

ｌｎｃＲＮＡ． 然 而， 尽 管 已 经 筛 选 和 鉴 定 出 许 多

ｌｎｃＲＮＡ，但它们的具体功能仍然鲜为人知，要完全

揭示 ｌｎｃＲＮＡ 的功能和作用机制还有很长的路要

走，未来的研究应聚焦于探索其结构与功能之间的

关系，阐明其调控机制和功能．
２）ｌｎｃＲＮＡ 的表达和定位技术． ｌｎｃＲＮＡ 在植物

中的表达丰度相对较低，通常只有 ｍＲＮＡ 平均表达

量的 １ ／ ３０～１ ／ ６０［８１］ ． 为了检测 ｌｎｃＲＮＡ 的表达水平

和探究 ｌｎｃＲＮＡ 的亚细胞定位情况，可以采用 Ｎｏｒ⁃
ｔｈｅｒｎ ｂｌｏｔ、ＲＮＡ 荧光原位杂交、实时荧光定量 ＰＣＲ
等方法． 由于实时荧光定量 ＰＣＲ 具有特异性强、灵
敏度高、方便操作等优点，因此它已成为进行转录

组表达验证和低丰度 ｌｎｃＲＮＡ 表达检测的首选方

法． ｌｎｃＲＮＡ 广泛分布于不同的细胞中，且部分 ｌｎｃ⁃
ＲＮＡ 的分布具有组织特异性，其在细胞内的亚细胞

定位往往与其功能密切相关，采用荧光原位杂交技

术可以分析 ｌｎｃＲＮＡ 的亚细胞定位情况．
３）ｌｎｃＲＮＡ 的功能和机制研究． 基因敲除、ＲＮＡｉ

和过量表达是研究 ｌｎｃＲＮＡ 功能的重要方法，常用

于 ｌｎｃＲＮＡ 的功能研究． 此外，ＲＮＡ ｐｕｌｌ⁃ｄｏｗｎ、ＲＮＡ⁃
ＲＩＰ 和 ＣｈＩＰ 等技术用于检测与 ｌｎｃＲＮＡ 结合的

ＤＮＡ、ＲＮＡ 和蛋白质分子；染色质免疫沉淀（ＣｈＩＰ⁃
ｓｅｑ）用于研究这些 ｌｎｃＲＮＡ 在甲基化修饰中的作

用． 通过这些技术可以解析 ｌｎｃＲＮＡ 的功能和作用

机制．
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候选 lncRNA

分析 lncRNA 序列和结构特征：
1）基本结构和全长
2）表达水平（qRT-PCR、GUS/GFP）

lncRNA 功能获得性/缺失性研究：
1）构建载体
2）过表达、RNAi、CRISPR/Cas9

转录组测序（RNA-seq）

顺式作用 lncRNA：
1）获得差异显著的 lncRNA
2）预测差异 lncRNA 的靶基因

反式作用 lncRNA

功能和机制研究：
1）亚细胞定位（FISH）
2）lncRNA 与 DNA/RNA/蛋白质互作
（RNA pull-down、RNA-RIP 和 ChIP）
3）表观遗传学

表型 遗传分析

图 １　 ｌｎｃＲＮＡ 的主要研究策略和实验方法

４　 问题与展望

近年来，植物 ｌｎｃＲＮＡ 研究虽然取得了一系列

进展，但仍存在许多不足：首先，与植物 ｌｎｃＲＮＡ 相

关的数据库及其注释信息尚不完善，这使得对其进

行深入分析变得较为困难；其次，仍有许多植物 ｌｎｃ⁃
ＲＮＡ 有待进一步发现，而 ｌｎｃＲＮＡ 的作用机制也不

够清晰，导致其功能未知． 这些问题极大地阻碍了

人们对 ｌｎｃＲＮＡ 的功能及其复杂网络关系的理解，
同时也影响了人们对 ｌｎｃＲＮＡ 在植物生长发育和胁

迫响应应答中作用方式的揭示，以及对其调控生长

发育和响应胁迫的分子机制的深入阐明． 这些挑战

是当前在植物 ｌｎｃＲＮＡ 研究中所面临的重要难题．
今后，随着 ｌｎｃＲＮＡ 的结构特征、功能注释和作

用机制的数据信息系统的建立和完善，以及生物信

息学理论的应用，新一代测序技术的开发，ｌｎｃＲＮＡ
研究方法的成熟，并借助动物 ｌｎｃＲＮＡ 的研究成果，
人们将可能从各种特色植物资源中分离鉴定出更

多的 ｌｎｃＲＮＡ，并对其调控机制进行深入研究． 这将

是植物分子生物学研究领域的重大突破，研究结果

对于深入全面地理解 ｌｎｃＲＮＡ 特征、功能和种间进

化等科学问题具有重要的参考价值，同时也将为植

物性状变异的理论研究和遗传改良提供一条新的

途径． 因此，在未来植物 ｌｎｃＲＮＡ 的研究中，应该进

一步健全和完善植物基因组和蛋白组数据库，并尝

试建 立 ｌｎｃＲＮＡ 信 号 通 路 （ 如 ｌｎｃＲＮＡ⁃ｍｉＲＮＡ⁃
ｍＲＮＡ）的分子模型． 同时，还应通过功能验证来探

索更多 ｌｎｃＲＮＡ 的分子机制，以期更深入地阐明这

一类调控因子介导的植物发育和胁迫应答等过程

的分子机制．
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