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摘要      长链非编码 RNA(lncRNA)是一类长度大于200 nt且不具备蛋白质编码能力的RNA。

科研人员通过高通量测序技术已经在不同的植物中发现了大量的lncRNA。研究表明, lncRNA是

植物体内重要的调节子, 参与了广泛的生物学过程, 包括种子萌发、幼苗形成、营养生长、生殖生

长以及逆境胁迫应答等。lncRNA可作为信号分子、诱饵分子、引导分子和支架分子调控基因的

表达来实现其功能。该文综述了植物lncRNA的产生、分类和作用机制, 讨论了植物lncRNA在调

控个体发育和响应逆境胁迫中的研究进展, 为今后进一步研究植物lncRNA提供了参考依据。
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Abstract       lncRNA (long non-coding RNA) is a kind of RNA with a length greater than 200 nt and does not 
have the ability of protein coding. A large number of lncRNA have been found in different plant by high-throughput 
sequencing technology. Research shows that lncRNA is an important regulator in plants and participates in a wide 
range of biological processes, including seed germination, seedling formation, vegetative growth, reproductive 
growth and stress response. lncRNA can be used as signal molecule, decoy molecule, guide molecule and scaffold 
molecule to regulate gene expression to achieve its function. This paper reviews the production, classification and 
action mechanism of plant lncRNA, and discusses the research progress of plant lncRNA in regulating ontogeny 
and responding to stress, which will provide a reference basis for further study of plant lncRNA.
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长链非编码RNA(long non-coding RNA, ln-
cRNA)是一类长度超过200 nt的非编码RNA, 不具有

编码蛋白质的功能, 直接以RNA的形式发挥作用, 可
在表观遗传、转录、转录后、翻译和翻译后水平上

调控基因的表达 , 参与细胞分化和个体发育等生命

过程 [1]。1984年 , 第一个真核 lncRNA H19在小鼠的

测序分析中被发现 , 长度为2.3 Kb, 其在胚胎发育过

程中高表达[2]。随着二代测序技术的发展, 越来越多

的 lncRNA被发现 , 据文献报道 , 哺乳动物的基因组

中有80%的转录产物是 lncRNA[3], 并且众多 lncRNA
在细胞周期和细胞分化调控以及胚胎干细胞多能性

维持等过程中均发挥重要作用[4]。另有研究证明, 肺
癌、乳腺癌、卵巢癌、肾病、心血管疾病、自身免

疫疾病等多种疾病的发生和发展与 lncRNA的异常

表达或突变相关 [5]。相较于人类和动物 , lncRNA在

植物中的研究相对落后 , 但是近几年的发展也不容

小觑 , 众多实验证明了植物 lncRNA具有丰富强大的

生物学功能 , 尤其是在调控植物生长发育和逆境胁

迫响应中扮演着重要角色 , 但其具体的功能仍不清

楚[6]。因此, 植物lncRNA领域具有极大的研究价值。

本文围绕近年来国内外对植物 lncRNA的研究成果 , 
从 lncRNA的产生、分类、作用机制以及在植物生

长发育和逆境胁迫响应中的功能等方面进行了系统

的总结, 并对未来可能的研究方向进行了展望, 以期

为今后开展植物lncRNA的研究提供参考。

1   lncRNA的产生
lncRNA主要有以下五种产生方式: (1) 由于基因

结构的变异导致原本可形成编码蛋白的转录本无法

正常翻译而形成lncRNA; (2) 染色体重组导致几个非

转录区域合并 , 从而产生 lncRNA; (3) 非编码基因在

复制过程中的反转座插入形成lncRNA; (4) 串联重复

序列的复制产生lncRNA; (5) 转座子插入带来功能性

的启动子 , 使得非转录区域具有转录活性 , 从而产生

有功能的 lncRNA。大多数 lncRNA由三种保守的核

RNA聚合酶(Pol I、Pol II和Pol III)转录而来, 具有帽

子结构和polyA尾巴, 其中Pol I和Pol III专门用于合成

lncRNA, 而Pol II中只有一部分用于合成 lncRNA[7]。

在植物中 , 还有另外两种多亚基RNA聚合酶 (Pol IV
和Pol V)可以合成 lncRNA, 这些 lncRNA在结构上不

具有polyA尾巴 , 对于识别和沉默转座因子 (transpos-
able elements, TEs)至关重要 [8]。植物中不同的转录

机制产生不同的lncRNA, 这些lncRNA的合成受多种

因素(包括特定的转录因子、核心酶序列的特异性以

及相关RNA的加工活性等[9])的影响。

2   lncRNA的分类
至今 , 科学界对于 lncRNA的分类尚未有统一的

准则 [10-11]。比较常见的分类框架是根据 lncRNA在基

因组中与蛋白质编码基因的相对位置关系 , 将其分为

正义 lncRNA(sense lncRNA)、反义 lncRNA(antisense 
lncRNA)、双向 lncRNA(bidirectional lncRNA)、内

含子 lncRNA(intronic lncRNA, incRNA)和基因间

lncRNA(long intergenic non-coding RNA, lincRNA)五
类。在植物中 , 鉴定发现的 lncRNA主要集中于反义、

内含子和基因间三种类型 , 其中反义和基因间类型的

lncRNA较多 , 而内含子类型的 lncRNA较少。根据相

关的基因组特征 , 如启动子、增强子和转座元件 , 可
以将 lncRNA分为启动子上游型 lncRNA(promoter up-
stream lncRNA)、启动子相关型lncRNA(promoter-asso-
ciated lncRNA)、转录起始位点型lncRNA(transcription 
start site-associated lncRNA)、非翻译区 lncRNA(UTR 
associated lncRNA)、增强子相关 lncRNA(enhancer-
associated lncRNA, eRNA)和转座子相关 lncRNA(TE-
associated lncRNA, TE-lncRNA)。近年来, eRNA和TE-
lncRNA研究受到了很多的关注。eRNA长度通常小

于2 000 nt, 当从Pol II释放出来时它们会被外泌体降

解 [12-13], 目前大多数植物eRNAs在功能上是未知的。

在植物中TE-lncRNA主要来源于逆转座子序列 , 在物

种进化过程中 , 转座子与lncRNA相互作用 , 一方面转

座子影响植物 lncRNA的产生和转录调控 , 另一方面

lncRNA影响转座子活性[14]。

3   lncRNA的作用机制
在生物体内, lncRNA主要通过四种分子(分别为

信号分子、诱饵分子、引导分子和支架分子)来行使

生物学功能 [15]。lncRNA作为信号分子 , 能够响应不

同的刺激, 感知细胞环境, 参与特殊信号通路的转导, 
从而调控目标基因的表达。lncRNA作为诱饵分子 , 
通过招募其他RNA结合蛋白 , 阻断其对靶基因的作

用 , 间接调控目标基因的转录。lncRNA作为引导分

子 , 指导蛋白复合体定位到特定的调控位点 , 通过顺

式或反式方式调节目标基因的表达。lncRNA作为支

架分子 , 装配形成中心平台 , 招募多种蛋白质形成核
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糖体复合物 , 通过影响组蛋白修饰在表观遗传水平

上调节基因的表达。另外一些lncRNA还可以作为短

链RNA(siRNA和miRNA)生物合成的前体。

4   lncRNA参与植物个体发育
植物的个体发育包括种子萌发和幼苗生长、营

养生长、生殖生长3个阶段。目前 , 鉴定到的大部分

植物 lncRNA都与其个体发育有关。这些 lncRNAs在
个体发育中通过不同的作用机制来影响基因的表达。

4.1   调控种子萌发和幼苗生长

种子是植物所特有的繁衍器官, 种子的萌发以及

植物种群的繁衍进化与农作物的质量息息相关。张

楠等 [16]在拟南芥中获得 lncRNA AtR8, 发现其在幼苗

根端细胞的细胞质中大量表达 , 并能够响应水杨酸

(salicylic acid, SA)和盐胁迫诱导 , AtR8缺失会抑制SA
和盐胁迫下的种子萌发。BoNR8是甘蓝中AtR8的同

源物。在甘蓝种子萌发时 , BoNR8在根伸长区表皮层

受ABA(abscisic acid)和NaCl的诱导而大量表达 , 过表

达BoNR8基因会上调ABA信号响应基因RAV1、ABI3、
ABI5、EM1和EM6等的表达水平 , 抑制根生长和角

果发育 , 降低种子的发芽率 [17]。在小麦中 , 短链RNA 
miR9678靶向一个 lncRNA WSGAR, 诱导在种子萌发

延迟过程中扮演重要角色的phasiRNA的产生 , 最终

通过影响赤霉素合成基因的表达导致赤霉素代谢及

其调控途径的改变 , 进而控制籽粒的萌发率和穗发

芽[18]。此外, 在玉米[19]、蓖麻[20]等作物中也发现多个

lncRNA参与了种子的发育和代谢过程。

光是幼苗生长发育所需的一个重要的环境因

子。在拟南芥中 , WANG等 [21]发现了第一个在持续

红光条件下能促进幼苗光形态建成的 lncRNA HID1。
HID1通过直接抑制光敏色素互作因子PIF3来调节红

光介导的幼苗光形态发生 , 在红光条件下 , 敲除HID1
基因会导致PIF3基因的表达量显著增加, 从而促进幼

苗下胚轴的生长。通过对HID1基因的二级结构进行

预测发现了两个对于HID1基因发挥功能起重要作用

的茎环结构 , 这两个茎环结构对持续红光条件下幼苗

下胚轴的生长具有调节作用。进一步研究显示, HID1
可被组装成RNA-蛋白质复合体 , RNA-蛋白质复合体

在基因调控、RNA剪切和蛋白质合成等众多生命活

动中有着至关重要的作用 [21-22]。这些研究结果表明 , 
lncRNA可以作为信号分子响应激素、盐胁迫、光等

的诱导, 也可以作为短链RNA生物合成的前体在植物

种子萌发和幼苗生长过程发挥调控作用。

4.2   调控营养生长

根是植物的基础 , 决定着作物的长势、产量和

品质。在拟南芥中, 人们发现了两个在侧根形成与发

育中发挥重要调控作用的 lncRNA APOLO和 lncRNA 
ASCO[23]。APOLO是位于PID基因上游5 148 bp位置

的 lncRNA, 作为引导分子和支架分子参与调控侧根

发育。研究发现 , APOLO有顺式和反式两种作用模

式 , APOLO顺式作用是以共转录的方式指导邻近生

长素极性运输关键基因PID的表达, 从而影响侧根的

形成 [24]。如图1A所示 , 经外源生长素处理 , 根中的

生长素含量增加会触发APOLO位点的DNA去甲基

化 , 从而解开APOLO-PID染色质环 ; 在RNA聚合酶

II的介导下 , 生长素响应因子ARF7直接激活APOLO
和PID的转录 ; APOLO转录本招募PRC1复合体成员

LHP1并介导APOLO-PID染色质环重新形成。染色

质环的形成与基因的表达调控紧密关联 , APOLO可

以动态调控PID启动子的环化过程来影响PID基因

的表达模式 [25]。APOLO的反式作用即APOLO通过

与目标DNA结合形成R环(RNA:DNA杂交体)来反式

调控WAG2、AZG2和多个远端生长素响应基因的表

达 , 从而影响侧根的形成 [26]。如图1B所示 , APOLO
基于序列互补性和R环的形成来识别靶点 , 在靶标

被识别后 , APOLO可以招募LHP1, 靶位点的染色质

三维构象随之发生改变 , 从而微调靶标基因的转录。

lncRNA ASCO是一种可变剪接竞争 lncRNA, 作为诱

饵分子招募核斑RNA结合蛋白(nuclear speckle RNA-
binding protein, NSR)参与调控侧根发育 [27]。lncRNA 
ASCO能与mRNA竞争性地结合NSR, 干扰NSR对下

游生长素响应基因的选择性剪接 , 从而影响侧根的

生长。SmD1b和PRP8a是剪接体的两个核心成分 , 
ASCO通过调控剪接因子SmD1b和PRP8a的活性来

调节前体mRNA的剪接 [27]。此外 , lncRNA还可诱捕

miRNA参与调控主根发育。SCL(scarecrow-like)是
根生长的关键调控因子, SCL功能的丧失会显著抑制

植株主根的伸长 [28]。水稻 lncRNA MIKKI通过直接

诱捕miRNA171, 使miRNA171不能与其靶基因SCL
的mRNA结合 , 导致SCL基因的表达水平上升 , 促进

主根生长[29]。

在固氮豆科植物的根瘤发育中 ,  lncRNA作

为引导分子指导NSR在特定目标位点的定位参与

调控。Enod40是在蒺藜苜蓿中最早被发现的植
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物 lncRNA之一 , 其作用主要是在蒺藜苜蓿结瘤期

间, 与根瘤中的NSR同源物MtRBP1结合, 负责将其

从细胞核的核小点 (一种动态亚核结构 )重新定位

到细胞质颗粒中 [30]。最新的研究发现 , GmEnod40
为大豆识别根瘤菌共生信号的标志基因 , 其受到

miR169c-GmNFYA-C模块的调控 [31]。在低氮条件

下, miR169c表达水平降低, GmNFYA-C表达水平升

高 , 从而激活GmEnod40, 促进结瘤 [31]。可见 , 在植

物营养生长中 lncRNA主要通过生长素运输和信号

转导等方式调控植物根部及根瘤的生长 , 并且这些

lncRNA通过多种作用机制参与基因的表达调控。

4.3   调控生殖生长

4.3.1   调控成花转变      开花是高等植物由营养生

长向生殖生长转换的一个重要的生命过程。开花

抑制基因FLC(flowering locus C)的表达是影响植物

成花转变的重要因素 [32]。在春化过程中 , 低温会促

进FLC基因上H3K27me3修饰的去除和H3K27me3
修饰的添加, 从而抑制FLC基因的表达, 进而解除其

对下游开花基因的抑制作用来实现成花转变 [33]。目

前发现了三种 lncRNA COOLAIR[34]、COLDAIR[35]、

COLDWRAP[36]在FLC基因沉默中起着至关重要的

作用。COOLAIR是一类FLC基因3ʹ端的反义转录本, 
通过吸引RNA结合蛋白FCA(flowering control locus 
A)清除FLC基因上激活型组H3K27me3标记, 从而引

起FLC基因的沉默 , 研究发现 , 蛋白磷酸酶SSU72对
COOLAIR与FCA的结合具有拮抗作用 [37]。SSU72
功能的丧失会增强COOLAIR和FCA之间的亲和力 , 
增加H3K27me3水平 , 抑制FLC基因的转录 , 导致拟

南芥发生早花 [38]。COOLAIR抑制FLC的详细分子

机制目前尚不清楚 [39]。COLDAIR转录自FLC基因

的第二内含子 , 为早期春化的信号 , 通过与RNA结

合蛋白FCA相互作用引发PRC2亚基CLF(curly leaf)
在FLC基因位点富集H3K27me3, 进而抑制FLC基

因的表达。COLDWRAP是一种与FLC基因启动子

相关的 lncRNA, 它也可与CLF相互作用 , 形成基因

内染色质环并对FLC基因产生抑制。进一步研究

发现 , COLDWRAP功能的丧失会降低COLDAIR的
表达水平 , 说明二者之间存在着协同作用 [36]。2014
年 , 人们发现了第四种参与 FLC基因转录调控的

lncRNA ASL, 它是一个从FLC基因位点产生的非聚

腺苷酸化的反义转录本 , 能够起到维持FLC基因区

H3K27me3修饰状态的作用。研究显示, ASL受拟南

芥RRP6L的调控 , RRP6L功能的丧失会导致拟南芥

开花延迟 [40]。MAF4是FLC在拟南芥中的同源基因 , 
也会对春化作用介导的开花时间产生影响。MAS
是由MAF4基因位点产生的天然反义 lncRNA。在春

化作用下 , 拟南芥MAS受低温诱导表达 , 通过招募

COMPASS-like复合物的核心成分WDR5a到MAF4
基因上增强H3K27me3组蛋白修饰 , 使MAF4基因

表达沉默 , 从而促进开花 [41]。在拟南芥中还发现受

日照长度变化诱导表达的 lncRNA FLORE, 通过抑

制CDFs(cycling dof factors)转录因子基因CDF5、
CDF1和CDF3的表达水平 , 从而提高FT基因的表达

来促进开花[42]。植物的开花途径包括春化促进途径、

光周期促进途径、自主开花途径和赤霉素途径。依

据已报道的文献显示 , lncRNA参与了植物的春化途

径和光周期途径 , 而 lncRNA是否也同时参与了其他

两种开花途径仍需探究。

4.3.2   调控花粉、胚珠发育      花粉形成和授粉受

精是种子植物完成有性生殖及世代交替的重要环

PID

PID

APOLO

APOLO

APOLO

Auxin

mRNAs

(A) (B)

LHP1

Pol II Pol II Pol IIARF7 Pol II

Auxin responsive genes

mmmm

A: APOLO对PID基因的顺式调控作用; B: APOLO对WAG2、AZG2和大量生长素反应基因的反式调控作用。

A: cis-action of APOLO over PID; B: trans-action of APOLO over WAG2, AZG2 and a plethora of Auxin responsive genes.
图1   APOLO作为支架分子的顺式作用和反式作用模式(根据参考文献[24-26]修改)

Fig.1   Cis-action and trans-action modes of APOLO as a scaffold molecule (modified from the references [24-26])
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节 , 与生产上雄性不育系的利用、种子产量的高低

与质量的优劣等息息相关。Zm401是已报道的调

节玉米雄性不育的一个重要的 lncRNA[43]。研究发

现 , Zm401在玉米雄蕊中特异表达 , 通过调控花药发

育关键基因Zm3-3、ZmMADS2和ZmC5的表达 , 从而

影响绒毡层和花粉粒发育。Zm401功能的丧失会使

Zm3-3基因的表达上调 , ZmMADS2基因和ZmC5基因

的表达下调 , 导致绒毡层和花粉粒发育异常 , 最终造

成雄性不育 [43]。在甘蓝型油菜中也鉴定到一个名为

BcMF11的 lncRNA在调节花粉和雄蕊育性中行使功

能。BcMF11的低表达会阻碍绒毡层的降解 , 造成花

粉粒无法成熟 , 使花粉败育 , 但对营养生长没有任何

影响 , 可见BcMF11是调节生殖发育的一类特异性

lncRNA[44]。其实 , 在植物中 lncRNA的特异性尤为显

著 , 包括组织特异性和种系特异性 , 由于 lncRNA位

点在进化过程中比较容易获得和丢失 , 因此这种特

异性被认为与物种的适应性进化有关。在水稻中 , 
DING等 [45]发现了受长日照诱导表达的 lncRNA LD-
MAR, 它是长日照条件下水稻花粉发育的必需因子。

LDMAR的低表达会引起花药绒毡层细胞的程序性

死亡, 从而造成光敏雄性不育。WUNDERLICH等 [46]

在拟南芥发现了受热诱导表达的 lncRNA asHSFB2a, 
它通过调控热应激转录因子HSFB2a影响胚珠发育。

asHSFB2a的过表达会抑制HSFB2a的表达, 导致胚珠

败育。HUANG等 [47]在甘蓝型油菜中发现 , lncRNA 
bra-eTM160-1和bra-eTM160-2通过诱捕miRNA160, 
从而上调miRNA160靶基因ARF17的表达。ARF17基
因是花粉壁形成和花粉发育的关键调控因子, ARF17
基因功能的丧失会导致花粉壁缺陷和花粉降解 [47]。

WANG等[48]在水稻中发现lncRNA MSTRG.66289.1和
MSTRG.52515.5分别诱捕miRNA156和miRNA396, 
从而上调miRNA156靶基因SPL和miRNA396靶基因

GRF的表达。基因SPL和GRF功能的丧失会导致花

粉粒败育, 形成雄性不育 [48]。由此可知, 在植物花粉

形成和授粉受精过程中 , lncRNA可以作为信号分子

响应光、热等的诱导 , 或作为miRNA诱捕分子调控

花粉、胚珠发育过程中目标基因的表达。

4.3.3   调控果实发育、成熟      果实成熟是一个由

复杂的内源和外源信号网络调控的发育过程 , 涵盖

生长素、乙烯生物合成和代谢、糖类生物合成和代

谢、脱落酸等多种信号通路 [49]。目前报道较多的是

关于 lncRNA如何参与花青素合成过程而对果实发

育、成熟产生影响。TANG等 [50]从草莓成熟果实中

鉴定出了25 613个lncRNAs, 获得了一个与果实成熟

相关的 lncRNA FRILAIR, 且它含有miR397结合位

点。研究发现 , FRILAIR能够通过诱捕miRNA397, 
使miRNA397靶基因LAC11a的表达上调 , 随后促进

花青素生物合成相关基因的表达 , 从而加速草莓果

实成熟。ZHANG等 [51]在沙棘果实发育过程中鉴定

出了118个差异表达的 lncRNAs, 发现这些 lncRNAs
主要富集在抗坏血酸、类胡萝卜素和类黄酮的生物

合成中, 其中有两个lncRNA LNC1和LNC2是花青素

生物合成的重要调节因子, 但它们的作用完全相反。

LNC1通过诱捕miRNA156, 使miRNA156靶基因

SPL9的表达上调 , 从而促进沙棘果实中花青素的生

物合成, 而LNC2通过诱捕miRNA828, 使miRNA828
靶基因MYB114的表达上调 , 从而降低沙棘果实中

花青素的生物合成。MA等 [52]在苹果中发现了一个

参与果皮早期花青素积累的lncRNA MdLNC499, 且
它能够诱导乙烯反应因子 (ethylene response factor, 
ERF)蛋白ERF109的表达 , 而MdERF109蛋白参与光

诱导的花青素生物合成 , 通过直接结合花青素相关

基因启动子来促进苹果着色。MA等 [52]进一步发现 , 
MdLNC499基因受转录因子MdWRKY1的调控 , Md-
WRKY1被光诱导增强了MdLNC499基因的转录 , 进
而诱导MdERF109表达。因此, 今后对于lncRNAs在
果实成熟中的调控作用还有很多方面可以探索 , 例
如 lncRNAs在果实发育、成熟过程是否有通过DNA
甲基化机制来影响基因表达 , 因为已经有越来越多

的研究证实DNA高甲基化是肉质果实能够正常成

熟的关键[53-54]。

5   lncRNA参与植物逆境胁迫
近年来, lncRNA在植物逆境胁迫中的作用受

到诸多关注。研究发现, 在逆境胁迫下, lncRNA的

表达可能比编码蛋白质的mRNA更加活跃, 这些ln-
cRNA能够作用于逆境相关基因, 影响植物形态和生

理生化进而使其产生对胁迫的应答[55]。lncRNA调

控机制的深入研究及新lncRNA的鉴定, 为植物抗逆

研究提供了大量的新见解和新思路。

5.1   响应干旱胁迫

干旱是影响植物生长发育和作物产量最主

要的逆境因子。目前已有许多研究证实 lncRNA
在植物干旱胁迫应答中发挥着重要作用。在玉米
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中 , PANG等 [56]鉴定出 1 535个 lncRNA可响应干旱

胁迫 , 发现了 lncRNA MSTRG.6838.1的潜在靶基因

ZmVPP1。VPP(vacuolar pyrophosphatase)是结合

在植物液泡膜上的一类焦磷酸酶 , 具有焦磷酸酶活

性和质子泵功能 , ZmVPP1基因的过表达可以促进

根系发育、增加侧根数目、提高叶片的光合速率

和水分利用效率 , 从而增强玉米的抗旱能力。昆

明植物研究所刘莉课题组 [57]首次在水稻中验证了

干旱 “记忆 ”的存在 , 发现 lncRNA、DNA甲基化以

及内源激素 (特别是ABA)均参与到这一短期干旱

“记忆 ”的形成过程 , 进一步获得 3个响应水稻短期

干旱 “记忆 ”的关键性 lncRNA(TCONS_00028567、
OS02T0626200-01和OS04T0412225-00), 它们分别

激活了植物激素信号转导、苯丙氨酸代谢、光合

作用等途径中基因 SAPK10(stress-activated protein 
kinase 10)、PAL(phenylalanine ammonia-lyase)、
Fd(ferredoxin)转录本的表达。DING等 [58]在木薯中

获得了27个干旱响应性 lncRNAs, 发现这些 lncRNA
主要通过激素代谢、RNA转录调节和受体激酶信

号转导等方式调节其相邻基因的表达 , 从而提高木

薯的抗旱性。XIAO等 [59]在同一年证实木薯的抗旱

性还与气孔密度及气孔关闭程度有关, 并发现2个重

要的lncRNA LNC_001148和LNC_000160靶向6个编

码枯草杆菌蛋白酶的基因影响木薯气孔密度 , 从而

响应干旱胁迫。TAN等 [60]认为 , 衡量作物的耐旱性

不仅应包括对干旱胁迫的耐受性 , 还应考虑水分胁

迫解除后的恢复能力。因此 , 他对油菜干旱失水和

复水处理下的叶片进行转录组分析 , 发现多个响应

干旱胁迫的 lncRNA参与了不同的调节机制 , 其中一

些lncRNAs与ABF同源基因BnaC07g44670D共表达, 
提示与植物激素信号转导有关 , 另外一些 lncRNAs
与XLOC_074677、XLOC_093758、XLOC_044363 
和XLOC_076449共表达主要参与信号传输和防御、

应激反应。QIN等 [61]在拟南芥中发现了一种新的干

旱诱导 lncRNA DRIR, 经研究发现DRIR突变体和

DRIR过表达均能增强转基因植株对干旱的耐受性 , 
并在突变体和过表达植株中发现参与ABA信号、水

运输和其他胁迫减轻过程的大量基因的表达水平发

生了改变。由此可见 , lncRNA对植物干旱胁迫产生

的生理生化响应机制包括了光合作用调节、渗透调

节、活性氧去除和植物激素 (特别是ABA)调节等。

随着对 lncRNA研究的深入 , 人们发现 lncRNA在介

导干旱胁迫调控的同时并未对植物生长带来任何明

显损害。因此 , 在未来 lncRNA可作为改善植物耐旱

能力的重要突破口。

5.2   响应盐胁迫

盐胁迫的分子响应机制一直以来都是植物逆

境研究的重点。近年来 , 越来越多相关的 lncRNA
被预测或鉴定。WAN等 [62]在茶树中鉴定到 lncRNA 
MSTRG.139242.1, 发现它参与Ca2+转运 , 能够缓解

盐胁迫对植物细胞的伤害作用。ZHANG等 [63]在棉

花中发现 , lncRNA973可以调节盐胁迫响应相关基

因 [包括活性氧清除系统相关基因、Na+/H+逆向转

运蛋白编码基因 (NHX7)、脱水诱导蛋白编码基因

(RD22)以及转录因子编码基因 (MYB5、WRKY46、
NAC29、ERF62)等 ]的表达从而增强耐盐性。有研

究显示 , lncRNA还能作为miRNA的靶模拟物间接

调控盐胁迫响应基因的表达。SUN等 [64]在甜高粱中

鉴定到5个 lncRNAs(lncRNA13472、lncRNA11310、
lncRNA2846、lncRNA26929、lncRNA14798)可
作为参与盐胁迫反应miRNA(miRNA5567、miR-
NA169)的靶模拟物 , 这些 lncRNA通过调节与离子

转运相关的靶基因 (VHA-A)、与蛋白质修饰相关的

靶基因 (BPM1、MSRA2-1、BAG6)、与转录调节相

关的靶基因 (bZIP23、NAC007、HSFA4D)以及与

物质合成和运输相关的靶基因 (XTH31、NPF5.2、
FLA1)的表达 , 影响植物对盐胁迫的反应。FU等 [65]

也在浮萍中发现 3个 lncRNAs(TCONS_00033722、
TCONS_00044328和 TCONS_00059333)可作为

miRNA的靶模拟物 , 这些 lncRNAs介导生长素信号

转导相关基因参与盐胁迫响应。QIN等 [61]研究证实, 
ABA处理会对 lncRNA的盐响应过程产生影响。他

们发现盐胁迫条件下 , 拟南芥中的 lncRNA DRIR表
达量很低 , 当外源施加ABA时 , DRIR水平会迅速增

加 , 植株耐盐性增强。从以上的文献报道可以看出 , 
lncRNA主要通过离子调控、活性氧清除、激素的

合成及信号转导等机制响应盐胁迫。近期 , ZHAO
等 [66]在The Innovation杂志上发表了一篇综述 , 提出

植物对盐胁迫的适应需要达到体内离子、激素和活

性氧的动态平衡 , 表明三者在盐胁迫的调控中存在

互作 , 由此猜测相关的 lncRNA在机体内可能也存在

协同表达。

5.3   响应高温胁迫

在众多的逆境胁迫中 , 高温胁迫被认为是对植
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物生长繁殖影响最大且最不易控制的因素之一。因

此 , 国内外在 lncRNA响应高温胁迫方面也开展了较

多的研究。赵雷等 [67]通过链特异转录组测序在拟南

芥野生型材料中寻找到一个重要的高温胁迫响应

lncRNA HAL6, 在拟南芥中超表达HAL6能够明显地

提高转基因株系的高温胁迫抗性 , RNAi株系则对高

温胁迫敏感, 推测HAL6参与调控植物高温胁迫耐受

性。他们进一步证实HAL6可能在HSFA2和HSP101
的下游发挥作用 , 可能通过影响脯氨酸合成中的

酶活性 , 来调控植物的高温胁迫抗性。SONG等 [68]

研究证实 , lncRNA参与植物光合作用对高温胁迫

的响应过程。他们发现 lncRNA TCONS_00202587
和 lncRNA TCONS_00260893靶点的异质表达促进

了拟南芥在热胁迫下的光合保护和恢复 , 抑制了

膜过氧化 , 抑制了DNA损伤 , 其中TCONS_0020587
通过其二级结构与上游序列结合 , 并干扰靶基因

Potri.012G002800(编码蛋白磷酸酶 2C)的转录 ; 
TCONS_00260893干扰靶基因Potri.017G089800(编
码环核苷酸门控离子通道蛋白)的转录。在水稻

中 lncRNA也可以通过调控热胁迫靶基因发挥作

用。钟华华等 [69]发现 lncRNA TCONS_00092993
的靶基因 Os02g0711300和 Os01g0337900参与

热胁迫下细胞氧化还原稳态的维持 ,  l n c R N A 
TCONS_00100154的靶基因Os06g0195800是一个

重要的热激蛋白 , lncRNA TCONS_00005591的靶基

因Os01g0719100参与水稻热胁迫下的气孔开放度

调节等。此外 , HE等 [70]发现 lncRNA可与miRNA相

互作用并在黄瓜高温胁迫响应中产生影响 , 他们还

发现 lncRNA TCNS_00031790、TCNS_00014332、
TCNS_00014717、TCNS_00005674通过乙烯和

IAA介导的信号通路与miRNA9748相互作用以响

应高温胁迫。由此可知 , 在植物受到高温伤害时 , 
lncRNA能够通过渗透调节物质(脯氨酸)累积、钙离

子调节、细胞膜保护、气孔调节以及激素转导和合

成等多种途径来响应胁迫。在干旱、盐和高温胁迫

下 , lncRNA所介导的响应机制存在一定相似性 , 推
测某种 lncRNA可能同时参与多种非生物胁迫的响

应过程 , 在未来鉴定并验证这些关键的 lncRNA对深

入解析植物抗逆机理具有指导意义。

5.4   响应低温胁迫

低温是限制全世界作物产量和分布的因素之

一 , 解析低温响应关键基因的功能和作用机理意义

重大。目前 , 人们已经从多个物种中预测或鉴定

到响应低温胁迫的 lncRNAs。WANG等 [71]利用高

通量测序技术研究了低温胁迫下葡萄中 lncRNAs
的表达动态 , 发现多个差异表达的 lncRNAs靶向应

激反应相关基因 , 如CBF4基因、过氧化物酶基因

和WRKY基因等。CAO等 [72]在棉花中获得响应低

温胁迫的 lncRNA XH123, 并发现XH123的功能丧

失会导致棉花幼苗叶绿体损伤以及活性氧水平增

加。在冬小麦抗寒机制研究中 , LU等 [73]发现了3个
lncRNA(lncR9A、lncR117、lncR616)是miRNA398的
靶模拟物。3个 lncRNA通过竞争性结合miRNA398
间接上调CSD1(copper/zinc-superoxide dismutase 1)基
因的表达 , 提高超氧化物歧化酶活性 , 清除冗余的活

性氧, 增强植株的抗寒性。在拟南芥中, KINDGREN
等 [74]鉴定到了一个 lncRNA SVALKA, SVALKA的突

变会影响CBF1基因的表达和植物的耐寒性。CA-
LIXTO等[75]发现, 在拟南芥中的这些lncRNAs存在冷

依赖性差异表达和差异选择性剪接。此外 , 转录因

子也在 lncRNA的响应过程中起着重要作用。MOI-
SON等 [76]的研究结果表明 , lncRNA APOLO与转录

因子WRKY42相互作用并调节其与根毛缺陷基因

RHD6(root hair defective 6)启动子的结合 , 从而触发

根毛细胞响应冷胁迫。PACHECO等 [77]进一步研究

发现 , 在低温条件下 , lncRNA APOLO和转录因子

WRKY42共同靶向细胞壁伸展基因EXT3(extensin3)
以触发根毛细胞伸长。由此可知 , lncRNA可以通过

促进耐冷基因及转录因子的转录、提高抗氧化酶类

活性、减少活性氧伤害等机制响应低温胁迫。然而 , 
由于植物对低温胁迫表现出复杂的生理生化反应 , 
因此lncRNA功能一直未得到深入验证。

6   展望
随着RNA-Seq高通量测序技术在植物功能基

因组学研究的应用, 人们发现了调控植物生长发

育、应激反应等各种生物学过程的新型lncRNA(表
1)。然而, 目前对这些lncRNA的发现、特征描述和

功能注释仍然有限, 并且不同长度的RNA之间存在

相互作用, 之前的方法主要依靠前人的大量实验数

据手动提取特征, 缺乏精确性。因此, 在未来应该

基于RNA结构序列特征以及内源性靶标特性等, 构
建lncRNA-miRNA-靶mRNA相互作用网络, 从而高

效准确地识别植物lncRNA并预测其功能。lncRNA-
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miRNA-靶mRNA互作过程是指lncRNA在转录后水

平上作为竞争性内源RNA, 与miRNA相互作用, 参
与靶基因的表达调控。目前, lncRNA-miRNA-靶

mRNA调控网络研究主要应用于人类肿瘤的病理及

治疗研究中, 包括筛选肿瘤早期诊断标志物、恶性

评估及预后判断指标等[78-79]。未来将这种研究引入

表1   近5年发现的植物中的长链非编码RNA
Table 1   Long non-coding RNA in plants discovered in recent 5 years

长链非编码RNA名称

lncRNA name
物种

Species
分子作用机制

Molecular mechanism of action
生物学功能

Biological function
参考文献

References

AtR8 Arabidopsis thaliana Signal Response to salt stress and control seed 
germination

[16]

BoNR8 Brassica oleracea var. 
capitata

Signa Response to salt stress and control seed 
germination

[17]

WSGAR Triticum aestivum Pre-miRNA Control seed germination [18]

bra-eTM160-1 Brassica napus Decoy Control pollen development [47]

bra-eTM160-2

MSTRG.66289.1 Oryza sativa Decoy Control pollen development [48]

MSTRG.52515.5

FRILAIR Fragaria × ananassa 
Duch.

Decoy Control fruit development [50]

LNC1 Hippophae rhamnoides Decoy Control the biosynthesis of anthocyanins in fruit [51]

LNC2

MdLNC499 Malus pumila Mill. Signa Control fruit coloration [52]

MSTRG.6838.1 Zea mays Signa Respond to drought stress [56]

TCONS_00028567 Oryza sativa Signa Respond to drought stress
Respond to drought stress
Respond to drought stress

[57]

OS02T0626200-01

OS04T0412225-00

LNC_001148 Manihot esculenta 
Crantz

Signa Respond to drought stress [59]

LNC_000160

lncRNA973 Gossypium spp Signa Response to salt stress [63]

lncRNA13472 Sorghum bicolor Decoy Response to salt stress [64]

lncRNA11310

lncRNA2846

lncRNA26929

lncRNA14798

TCONS_00033722 Lemna minor Decoy Response to salt stress [65]

TCONS_00044328

TCONS_00059333

HAL6 Arabidopsis thaliana Signa Response to high temperature stress [67]

TCONS_00202587 Populus Signa Response to high temperature stress [68]

TCONS_00260893

TCONS_00092993 Oryza sativa Signa Response to high temperature stress [69]

TCNS_00031790 Cucumis sativus Decoy Response to high temperature stress [70]

TCNS_00014332

TCNS_00014717

TCNS_00005674

lncR9A Triticum aestivum Decoy Response to low temperature stress [73]

lncR117

lncR616

XH123 Gossypium spp Signa Response to low temperature stress [72]

SVALKA Arabidopsis thaliana Signa Response to low temperature stress [74]
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植物, 对于揭示RNA分子间的相互作用, 预测关键基

因及阐释其功能均具有重要意义。此外, 现阶段植

物lncRNA的研究思路通常是利用基因组测序对目

标基因进行挖掘, 然后通过功能验证探索其作用机

制。然而, lncRNA对应突变体的缺乏是新型lncRNA
功能分析的一个挑战。在此背景下, 利用CRISPR/
Cas9技术敲除或插入替换阻断转录起始来抑制ln-
cRNA功能有助于阐明lncRNA的生物学功能和作用

机制, 同时利用转基因途径提高植物非生物胁迫耐

受性也是未来将lncRNA应用于植物育种研究的一

个重要方向。
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