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长链非编码RNA在植物生殖发育中的调控作用
张玉婵，陈月琴*
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摘　要 ：植物长链非编码 RNA(long noncoding RNA, lncRNA) 是调节植物生长发育的一类分布广泛和种类

丰富，且作用机制多样的非编码 RNA。虽然植物 lncRNA 还处于研究的起步阶段，很多相关信息还不清楚，

但近期的研究显示，它们在植物的发育，尤其是生殖发育中具有重要功能。植物的生殖发育不仅是植物生

长中最重要的环节之一，也是作物育种中最关键的步骤，因此，发掘植物生殖发育相关的 lncRNA 具有重

要的意义。现总结了已有的植物 lncRNA 的鉴定和特征分析，着重介绍调节植物开花和有性生殖相关的

lncRNA 及功能，以及 lncRNA 是通过何种作用方式参与到植物生殖调控中的。
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Long non-coding RNAs in plant reproductive growth
ZHANG Yu-Chan, CHEN Yue-Qin*

(Key Laboratory of Gene Engineering of the Ministry of Education, School of Life Science, 
Sun Yat-sen University, Guangzhou 510275, China)

Abstract: Plant long noncoding RNAs (lncRNAs) play important roles in a wide range of biological processes 
through various mechanisms. Although the lncRNAs related researches are limited, recent progresses have shown 
that lncRNAs are crucial in regulating plant development especially in regulating reproductive growth. Plant 
reproductive growth is one of the most fundamental development processes, and is the critical step in crop breeding, 
thus it is important to explore reproductive development related lncRNAs in plants. In this review, we summarized 
the current knowledge of lncRNAs discoveries in plants including their feature analysis, with an emphasizing on the 
plant flowering and sexual reproduction related lncRNAs and the regulatory mechanisms by which lncRNAs 
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基因组是由蛋白质编码区域和非蛋白质编码区

域组成。近年来的研究显示，在高等物种中基因组

的非编码区域远远多于蛋白质编码区域，并且这些

非编码区域转录出了大量的非编码 RNA (ncRNA)。
这些 ncRNA 按照长度可以分为短于 200 nt 的小非

编码 RNA (sRNA)，以及长度超过 200 nt 的长非编

码 RNA (lncRNA)[1]。sRNA 已经被研究的较为系统，

如 microRNA 等具有重要调控功能的 sRNA。然而，

作为发现较晚的 lncRNA，人们对于它们的功能还

所知甚少；但是，近期的研究显示，lncRNA 同样

具有重要的功能，并参与到调控动植物生长发育的

各个方面 [2]。相较于动物 lncRNA，植物 lncRNA
的研究较为初步，但越来越多的研究不断证明了植

物 lncRNA 的重要作用。有趣的是，在目前鉴定到

的植物 lncRNA 中，很大一部分都与植物的生殖发

育有关。生殖发育是植物最重要的生命过程之一，

包括从花序形成到成熟的种子形成的整个阶段，以

植株从营养生长向生殖生长阶段的转变为开始。本

综述将总结探讨植物 lncRNA 与植物生殖发育的关

系及其在生殖发育中的重要调控作用。

1　植物中长链非编码RNA的鉴定及特征分析

在基因组中大规模鉴定 lncRNA 是发现新的

lncRNA 最为有效的方法，并且为不同物种中的

lncRNA 特征和潜在功能分析提供重要的信息。

lncRNA 可以产生自蛋白质编码基因的反向序列，

称为天然反义转录本 (NATs)，以及基因间序列，称

为基因间长非编码 RNA (lincRNAs)。这些 lncRNA
既可以是末端有多聚腺苷酸尾的转录本，也可以

是末端没有该修饰的转录本，它们需要由不同的测

序方法来鉴定。在一些作为模式生物的植物中，

lncRNA 已经被系统鉴定过，如拟南芥中已有 6 480
个 lincRNA 和 3.7238 万个 NAT 通过 tiling array 技

术及 RNA-seq 技术鉴定出 [3-4]。我们在水稻中用全

转录组测序的方法鉴定了 2 224 个 lncRNA，包括

了有多聚腺苷酸尾的 lncRNA 以及没有该修饰的

lncRNA，其中 1 624 个为 lincRNA，600 个为 NATs[5]。

在小麦中有 125 个对逆境响应的 lncRNA 通过计算

机预测及实验验证而被鉴定出来 [6]。在玉米中，从

全长 cDNA 序列中鉴定了一批潜在的玉米 lncRNA[7]。

Wang 等 [8] 也从玉米和水稻中鉴定了一批 lincRNA

和 NAT，并分析了玉米和水稻中保守的 lncRNA。

在杨树中也有 2 542 个干旱响应的 lincRNA 被通过

RNA-seq 方法鉴定出来 [9]。在土豆种属 Solanum 
commersonii 中有 1.8882 万个 lncRNA 通过计算机预

测和 RNA-seq 技术被鉴定出 [10]。

这些不同物种中鉴定出的 lncRNA 在特征上都

有些相似点和一定程度上的差异，如它们最明显的

相似点就是都具有高度的组织特异性表达模式，以

及高度的不保守性。高度的组织特异性可能暗示了

lncRNA 在植物器官发育过程中起着特异的调节作

用，而高度的不保守性说明了 lncRNA 是一类进化

上很活跃的非编码 RNA。此外，这些 lncRNA 在不

同物种中的平均长度、外显子个数等特征有着细微

的不同 [3-5]。由于不同物种的 lncRNA 很不保守，所

以，对它们的功能预测较为困难。有趣的是，在水

稻 lncRNA 鉴定过程中发现，有相当大比例的

lncRNA 在雄蕊中特异表达 [5]。这一点也同人类

lncRNA相似，人睾丸中有大量 lncRNA特异表达 [11]。

虽然目前还不知道这是否为所有植物所共有的特

征，但这一发现暗示着 lncRNA 在植物生殖发育或

雄配子体建成过程中所起的重要作用。

2　长链非编码RNA与植物开花

lncRNA 引起植物研究人员的兴趣和重视很大

程度上来自人们对 lncRNA 和植物开花关系的发现。

这一过程是通过 lncRNA 调节春化作用实现的。春

化作用是指植物需要通过冬季的低温阶段实现从

营养生长到生殖生长的时期转化 [12]。植物的

FLOWERING LOCUS C (FLC) 蛋白是调控春化作

用的关键蛋白。FLC 表达量高时会延迟植物的开花

时间。在春化过程中，FLC 受到表观遗传学负调控，

即低温促进FLC上H3K4me3修饰的去除和H3K27me3
修饰的添加，从而抑制 FLC 的表达，进而解除其

对下游开花基因的抑制作用来实现开花转变 [13]。

有趣的是，近年来的研究发现至少有两种

lncRNA 参与调节 FLC 基因，从而参与到调节植物开

花过程中。在拟南芥中，第一种是 FLC 的反向转录

本 NAT lncRNA COOLAIR ；另一种是来自于 FLC 的

内含子区域的 lincRNA COLDAIR。COOLAIR 是 5' 末
端具有帽子结构，3' 末端具有 POLY A 尾的 lncRNA， 
而 COLDAIR 是 5' 末端具有帽子结构，但 3' 末端没

regulating plant reproduction.
Key words: long noncoding RNAs; plants; reproductive development
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有 POLY A 修饰的 lncRNA[14-15]。COOLAIR 的表达会

通过吸引相关蛋白清除 FLC 上激活型组蛋白甲基

标记，从而引起 FLC 正向转录本的沉默。而

COLDAIR 则通过结合 PcG 蛋白复合体从而使 FLC
染色质组蛋白抑制型甲基化，引起 FLC 的沉默。这

两种 lncRNA都通过沉默FLC而参与调节春化过程，

并影响植物营养生长向生殖生长的转变以及开花时

间。生殖转变是植物生殖发育的第一步，lncRNA
在该过程中行使如此重要的调控作用，暗示着 lncRNA
在植物生殖发育中的重要性。

3　长非编码RNA与植物有性生殖

植物有性生殖过程中，首先花序将发育成熟，

期间雄配子体和雌配子体在花药和胚珠中分别发育

成熟，包括花粉母细胞通过有丝分裂和减数分裂形

成花粉粒以及卵母细胞形成八核囊胚。随后将开花

及授粉。精子通过花粉管进入囊胚，受精后逐渐形

成成熟的胚胎。有趣的是，目前研究过的 lncRNA

中很多都是参与调控这个过程的。

LDMAR 是目前报道的调节水稻雄性不育的一

个重要的 lincRNA[16]。LDMAR 长 1 236 nt，它参与

长日照特异的雄性不育调控，是保证长日照下正常

花粉发育的重要因子。LDMAR 表达量降低会造成

未成熟花药的过早程序性细胞死亡，从而造成光敏

型雄性不育 [16]。在其他物种中也发现有调节花粉发

育的 lncRNA，如在玉米中有一个雄蕊特异表达的

lncRNA Zm401。该 lncRNA 通过调控花药发育中的

关键基因 Zm3-3、ZmMADS2 和 ZmC5，而影响为

花粉粒发育养分供应的绒毡层及花粉粒的发育。降

低 Zm401 的表达会造成玉米的雄性不育 [17]。大白

菜中也有一个名为 BcMF11 的 lncRNA 在调节花粉

发育和雄蕊育性中行使功能。该 lncRNA 长 828 nt，
在整个花粉发育阶段都有表达。当降低其表达时，

绒毡层降解会延迟，从而造成花粉粒无法成熟，但

对营养生长阶段没有任何影响。因此，BcMF11 是专

门调节生殖发育过程的一类 lncRNA[18-19] ( 图 1)。

蓝色字标识lncRNA；黑色字标识蛋白质编码基因；红色字标识sncRNA。SAM：顶端分生组织；IM：花序分生组织；

MMC：花粉母细胞。

图1　调控植物生殖发育的lncRNA

虽然目前关于植物 lncRNA的功能研究还较少，

作用机制也不太清楚，但现已研究的植物 lncRNA
与植物有性生殖具有密切的联系，相信进一步的研

究将发现更多的调控植物生殖的 lncRNA。

4　长链非编码RNA调控植物生殖发育的作用

方式

lncRNA 作为研究较晚的一类非编码 RNA，不

仅相关的功能研究较少，人们对它们的作用机制了

解的则更少。lncRNA 并不像 miRNA 等其他研究较

多的非编码 RNA 一样具有较为单一的作用方式，

目前发现的 lncRNA 有着十分多样的作用机制。因

此，对它们的作用机制研究是 lncRNA 功能研究的

最大难点，也是重点之一。在动物中 lncRNA 研究

相对植物更加深入，目前已经发现许多种完全不同

的作用机制，如顺式调控相邻基因表达、影响基因

表观遗传修饰、作为招募蛋白质的“脚手架”、影

响染色质结构、与小分子非编码 RNA 相互作用等
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等 [20]。植物 lncRNA 作用机制研究还比较少，但目

前发现的作用方式与动物 lncRNA 作用方式比较

相近。

目前发现的 lncRNA 调节植物生殖发育的作用

机制大概有以下几种。一种，是顺式作用调控临近

基因表达。COOLAIR 调节 FLC 基因表达就是属于

该类型的调控方式 [15,21]。这种作用方式是较早发现

的，并且这种类型的 lncRNA 较易进行功能预测。

另一种，是普遍的作用方式，它是通过招募蛋白质

改变靶向基因的甲基化修饰，从而调节基因表达，

如 COLDAIR， 它 可 以 结 合 PRC2 复 合 体 蛋 白

CURLY LEAF (CLF)，招募该蛋白到 FLC 基因位点，

并引起 H3K27me3 染色质标记在该位点的沉积 [15]。

这种结合的紧密程度在拟南芥植株暴露在冷气温中

20 d 后达到最大，从而引起 FLC 基因的表达沉默。

除了这两种常见的方式外，另一种有趣的作用方式

是通过产生小分子非编码 RNA 或者与小分子非编

码 RNA 相互作用来调节基因表达，如有一些

lncRNA 会像海绵一样吸附 microRNA，使 microRNA
无法正常抑制其靶基因的表达而起到调控作用 [22]。

最早发现的这类 lncRNA 为吸附 miR399 的 IPS1，
它在植物磷代谢平衡中起着调控作用 [23-25]。随

后，Wu 等 [22] 在拟南芥和水稻中预测并验证了一批

类似的 lncRNA，分别对 miR160、miR166、miR156、
miR159 和 miR172 有结合作用。我们在水稻中也大

批量预测了潜在的该类 lncRNA，并通过实验验证

了其中两个 lncRNA 分别对 miR160 和 miR164 有吸

附作用，从而在调节水稻生殖发育中有潜在的功能 [5]。

玉米中也鉴定出了一批该类 lncRNA[26]。除了与

microRNA 互作外，有些 lncRNA 还会与 siRNA 相

互作用，如 LDMAR 的启动子区会产生一个称为

Psi-LDMAR 的 siRNA，该 siRNA 会使 LDMAR 的

启动子区产生 RNA 引导的 DNA 甲基化，从而沉默

LDMAR 的表达 [27]。另一个水稻光敏温敏雄性不

育系中鉴定的 lncRNA P/TMS12-1 会产成一个 21 nt
的小非编码 RNA smR5864，这可能是其行使功能

的方式 [28]。还有科研人员从水稻生殖细胞发育和减

数分裂相关的 AGO 蛋白 MEIOSIS ARRESTED AT 
LEPTOTENE1 (MEL1) 中分离出一批 21 nt 的 siRNA 
(phasiRNAs)，这些 siRNA 来自于 771 个花发育

阶段特异表达的 lincRNA。这些 lincRNA 都具有

miR2118 的互补位点，miR2118 对它们的切割导致

这些 phsiRNA 的产生，从而在生殖细胞发育中起作

用 [29]。

综上所述，lncRNA 通过多种多样的方式调节

植物生殖发育。目前发现的调控机制还比较有限，

但是随着对植物 lncRNA 功能研究的深入，人们将

会更加系统地理解 lncRNA 的分类及调控基因表达

的分子机制。

5　结语与展望

lncRNA 作为一种数量庞大、种类繁多的非编

码 RNA，它们在动植物生长发育中的功能已经逐

渐被人们发掘，并引起了越来越多的关注。植物生

殖发育不仅是植物发育中最重要的步骤之一，也是

与人们生活最为相关的过程，在植物育种、作物生

产中都是最关键的步骤。因此，植物生殖相关的

lncRNA 发掘和研究是十分重要和紧迫的。现有对

lncRNA 的研究已经逐步揭示了植物 lncRNA 在植

物生殖发育中的重要调控作用。虽然由于 lncRNA
发现较晚、序列不保守、作用方式多样等原因造成

了 lncRNA 的研究进展相较蛋白质编码基因和小非

编码 RNA 更为缓慢，但人们对 lncRNA 的研究热

度却不断增长，在未来数年将会有更多调控植物生

殖发育的 lncRNA 被发掘。大规模测序使 lncRNA
的鉴定更为便捷，但 lncRNA 的功能研究仍是亟待

攻克的难题之一。研究技术和手段的快速发展将会

给 lncRNA 研究带来新的转机和突破，lncRNA 的

未知领域将会逐渐被人们探知。
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