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摘要:非编码 RNA是一类能够被转录但不编码蛋白质的 RNA 分子 ,在生命活动中具有多方面的

重要作用。文中介绍了非编码 RNA 在植物生长发育 、非生物环境胁迫适应性的调控作用以及调

节途径的研究进展。
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Abstract:The noncoding RNA molecules , which are transcripted f rom DNA s but no t translated

into pro teins , play versat ile important physio logical ro les in organisms.The paper discussed the

updated researches on noncoding RNA regulatory functions in plant grow th and development ,

and adaptation to abiotic surrounding st resso rs , as w ell as regulato ry pathw ay s.
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　　非编码 RNA(noncoding RNA ,ncRNA)是近些

年来被广泛关注的一类 RNA 分子 ,它没有编码蛋

白质的功能和开放阅读框 , 常用小 RNA (small

RNA , sRNA)表示 。ncRNA 主要来源于内含子和

基因间序列的转录 ,或由编码蛋白质的基因反义转

录而来 ,因此 ,有些科学家称之为 RNA 基因或非编

码 RNA 基因 ,以区别于不同功能的 mRNA , tRNA

及 rRNA 。虽然 ncRNA 不被翻译成蛋白质 ,但其本

身却具有多种重要的功能。 tRNA 和 mRNA 是我

们熟悉的 ncRNA ,二者共同参与了基因表达的翻译

过程 , 其他的 ncRNA 在细胞中参与多项生命过

程[ 1] 。研究已证实 , 大量 ncRNA 在生物体生长发

育 、环境适应调节等方面也起重要作用 ,并呈现出时

间和空间的特异性[ 2] 。

1　ncRNA的种类与作用

细胞中的 ncRNA 种类繁多 ,它们之间的差别

很大 ,迄今对 ncRNA 尚无统一的命名规则。据其

在细胞中的位置命名的有:核小 RNA(small nucle-

ar RNA , snRNA)、胞质小 RNA(small cy toplasmic

RN A , scRNA)、核仁 小 RNA (small nucleo lar

RN A , snoRNA)、核糖体小 RNA(small ribosomal

RN A , srRNA)等 。依 ncRN A 的分子大小可分成:

长度约 21 ～ 25 nt的微 RNA(microRNA , miRNA),

长度约 100 ～ 200 nt的小 RNA(smal l RNA , sRNA)

和主要涉及基因沉默的长度大于 1 000 nt 的

ncRNA 。按功能可划分为:有编辑功能的指导

RNA(guide RNA , gRNA),参与细胞中分泌性蛋白

质转运的信号识别体 RNA(signal recognition par-

t icle RNA , SRP RNA),作为端粒复制模板的端粒

酶 RNA(telomerase RNA),参与加工 tRNA 前体

和 rRNA 前体的核糖核酸酶 P -RNA (RNaseP

RN A , pRNA)等[ 3] 。根据某些特征命名的有:

mRNA样 RNA(mRNA -like RNA)、转移-信使
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RNA(transfer-messenge r RNA , tmRNA)、抑制

mRNA 表达的干扰小 RNA (small interfering

RNA , siRN A)。最近 Deng 等[ 4] 从老鼠和人的睾

丸中发现了 Piw i 蛋白互作 RNA(piw i-interacting

RNA ,piRNA)。

现已发现 , ncRN A 在细胞中参与了转录调控 、

RNA 的剪切和修饰 、mRNA的稳定和翻译 、蛋白质

的稳定和转运 、染色体的形成和结构稳定 、细胞的发

育等重要生命活动。ncRNA 通过与转录因子的相

互作用而调控转录 , ncRNA 的启动子区一般较为保

守 ,并有转录因子结合位点 。如 E.col i 中长度为

184 nt的 6S RNA 结合到细菌σ70全酶上 ,用以调节

启动子
[ 5]
。核酶主要通过 RNA 的自我裂解 、自我

剪接而实现转录后加工。 E.col i 的 RNaseP RNA

有 377nt ,是 RNaseP的催化核心 ,负责 tRNA 前体

和一些 rRNA 前体 5′-端的加工。在真核细胞中 ,

snRNA 与特殊蛋白结合形成的复合物(snRNP),主

要是剪切 mRNA 前体 。 snoRNA 直接进行 rRNA

和 tRNA 中的 2′-O-核糖的甲基化和假尿苷化的

修饰 。ncRN A的修饰是通过与修饰点附近的序列

结合形成碱基对而实现的。在 RNA 干扰作用中的

siRNA 能与靶 mRNA 互补配对 , 结合后导致

mRNA降解 ,使基因沉默 。Matt ick
[ 6]
在 E.col i 中

发现的几种 ncRNA ,如 80nt E.coli RyhB sRNA ,

87nt E.coli Dsra sRNA 等 ,这些小 RNA 有调控翻

译和稳定 mRNA 的作用 ,通过与它们的靶 mRNA

在不同位置形成互补的碱基对 ,由阻塞核糖体结合

点显示抑制翻译 ,或防止抑制态mRNA 结构的形成

而激活翻译 。在细菌中发现的 tmRNA ,其结构较

为复杂 ,既有一个同 tRNA 样的区域 ,又有一个同

mRNA 样的区域 , tmRNA 识别核糖体干扰翻译或

使阅读 mRNA 停止[ 7] 。SRP 可以使分泌性蛋白质

顺利进入细胞的膜性系统 ,正确折叠 、加工与修饰 ,

以便其分泌出细胞
[ 8]
。ncRNA 影响着染色体的结

构 ,如真核细胞的端粒酶中的 RNA 是合成染色体

端部的模版。许多 ncRNA 在生物体内有着时序性

或组织特异性表达 ,在生物的发育和组织分化中可

能起着重要的调控作用。此外 ,ncRNA 在植物适应

环境胁迫中发挥着重要的调控作用[ 2 , 9] 。

2　ncRNA在植物发育中的调控作用

miRNA 的作用范围非常广泛 ,包括发育的多

个环节 、对胁迫的适应性响应以及 miRNA 途径的

自我调节[ 2] 。miRNAs在植物发育中可以控制发育

的某一特定过程 ,影响其形态建成 。如拟南芥(A.

thal iana)ago1 , dcl1 ,hen1 ,hy l1 及hst 的突变 ,影响

miRNA 途径中的不同环节 ,使植株产生多向性的

发育缺陷。已研究的植物 miRNA 均为下调性因

子 ,大多通过与靶 mRNA 互补配对剪切靶 mRNA ,

而降低靶基因的转录物
[ 10 , 11]

,与 miRNA 相对应的

靶 mRNA约 2/3为控制植物发育的转录因子 ,细胞

中的 miRNA 正是通过特定转录物的降解变化而改

变植物的形态
[ 12 , 13]

。拟南芥 dcl1 亚等位基因的突

变与hen1 , hy l1 和 hst 的突变表现相似 ,显示降低

miRNA的积累 。ago1 突变的植株表现出类似于这

些突变的发育缺陷 ,但不显示降低 miRNA 的积累 ,

而是增加 miRNA 靶的积累 ,这可能是由于降低了

miRNA程序化的切割效率。ago1 等位基因降低了

miRNA积累和靶 mRNA 切割 ,显示出与转基因植

物的DCL1 被 RNA干扰而增强抑制相类似的明显

发育缺陷
[ 14]

。拟南芥中作为 miR 165/166靶的 HD

-ZIP Ⅲ转录因子家族成员 PHB , P HV 和 REV ,

phb-d , phv-d 和 rev-d 的显性突变区与 miR165/

166互补。试验显示 , phb-d 和 phv-d 的突变降低

了 miRNA 指导的降解效率[ 15 , 16] 。miR172的靶基

因是 APET ALA2 家族的一些成员 ,包括拟南芥花

的同源异型基因 AP2 , TOE1 , TOE2 , TOE3 和玉米

的GLOSSY15 等基因
[ 17 , 18]

。其中 , miR172可通过

抑制转录因子 APETLA2和 APET LA2 类似基因

的翻译 ,而影响花的发育[ 19] 。

拟南芥 miRNA的超表达常造成多向性发育缺

陷 ,可能由于多数 miRNA 调节多个靶所致。35S -

M IR164表达的 NAC 转录因子家族包括 CUC1 ,

CUC2 和 NAC1 ,过量表达 miR164a和 miR164b的

植株的表型 , 出现子叶和花器官融合等现象
[ 20]

。

35S-M IR166g 的超表达显示辐射状叶 、簇生的顶

端分生组织和雌性不育 。 jw a 基因位点产生的

miRNA能够介导 TCP 基因家族的几个 mRNA 的

切割 ,其中 ,对 TCP4mRNA 的切割是叶片正常发育

必需的 。35S-MIR 319的超表达 ,显示出不均匀的

弯曲叶型和开花延迟。 jaw-D 的显性突变增加了

MIR 319a基因的表达 ,也产生不均匀弯曲的叶型 ,

并且降低了能与 miR319(在拟南芥中有 24 个 TCP

基因)互补结合的 5个 TCP 的积累[ 21 , 17] 。这一结果

说明 ,靶基因相同的同一家族成员因其表达方式不

同 ,在发育过程中的作用也各异
[ 2 2]

。

靶 mRNA 的异位表达导致沉默突变 , 影响了

miRNA和它调节的 mRNA 互补配对[ 2] 。研究证
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实 ,大部分抗 miRNA 植物没有出现特异的发育缺

陷 ,而是造成显著的多向性缺陷 ,可能由于大多数

miRNA 的靶是转录因子 ,本身能调节众多基因的

缘故 。例如 ,抗 miR159 MYB33的植物产生植株矮

小 、顶端优势降低 、短叶柄的圆形叶和育性下降等表

型;抗 miR160 ARF16 植株发生侧根数减少 、育性

降低的变化[ 23 , 24] 。

研究表明 , miRNA 参与了植物发育进程转型

的调控 ,如幼叶向成熟叶的转变 、营养生长转向生殖

生长 、花器官的生长发育等
[ 25]

。玉米 Z M401 是一

种 ncRNA 基因 ,可能与玉米花粉的晚期发育过程

有关 ,在玉米花粉小孢子四分体时期 、单核期 、双核

期和成熟花粉中表达 ,且表达量依次递增
[ 26]

。拟南

芥中的 miR172可下调 APET ALA2 类基因(TOE1

和 TOE2)的翻译水平而调控开花时间[ 17] ,如早开

花 eat-D 突变与晚开花 toe1-D 的突变 ,分别使

MIR172b和 miR172 靶基因 TOE1 的表达增加 。

玉米幼叶向成熟叶转变 、营养生长转向生殖生长是

由 APET AL A2 类基因 g lossy15(g l15)来调控的 ,

而 miR172 的同源基因在地上部分的增加使 g l15

的mRNA 降解 ,而促使玉米的营养生长转向生殖生

长[ 27 , 28] 。显示 miR172和 APETALA2 类基因的表

达平衡在调控植物营养生长转型的重要性。

3　ncRNA在调控植物环境适应性中的作用

植物为了适应各种环境产生了较为完整的适应

机制 ,在分子水平上主要是通过转录水平和转录后

水平调控一些相关基因的表达 ,来抵抗或适应各种

环境的胁迫[ 29] 。研究显示 , 植物组织中一些 miR-

NA 受环境条件的胁迫而被诱导。从进行干旱 、盐

分 、冷冻和 ABA 等胁迫诱导的拟南芥中 ,获得了 26

种新的 miRNA 和 102种新的 sRNA ,说明 ncRNA

可能在应对上述不良环境中发挥作用。如拟南芥中

miR393的表达明显地受冷冻 、干旱 、盐害和 ABA

的诱导 ,而 miR319c只受冷冻的诱导
[ 30]

。生长在正

常状况下的拟南芥中没有发现有 miR395 ,而它在低

硫酸盐胁迫下被诱导 。同时其靶基因(A TP 硫酸化

酶的基因)因在低硫酸盐胁迫下降低了 APS1 mR-

NA 的积累而表达下降[ 31] 。同样 ,在正常生长情况

下的拟南芥中没有发现 miR399 ,而在低磷酸盐胁迫

下被诱导。 miR399 的靶基因是表达泛素结合酶

(ubiquitin-conjugating enzyme , UBC)的基因 , UBC

mRNA 在低磷酸盐胁迫下积累减少[ 32] 。其他的

miRNA 在胁迫时的一些作用与其靶基因的功能和

表达模式相关 ,miR398靶基因产物铜超氧化物歧化

酶(Cu-SOD),清除在胁迫下产生的氧自由基而保

护细胞[ 31] 。此外 ,白杨树中 miR408的表达受木质

部组织被挤压胁迫而诱导 , 这说明木本植物的

miRNA有结构和机械上的适应作用[ 9 , 33] 。

Borsani等
[ 34]
在胁迫植物中克隆 sRNA 时发现

了一类新的内生 siRNAs ,拟名为 nat-siRNAs ,它可

能在胁迫响应中有重要作用。nat-siRNA s 由聚集

的重叠基因转录 ,经 dcl2最初加工成单链 24nt 的

片断。这类 siRNA 的形成来自 P5CDH -P5CDH

反义基因的配对。在正常情况下 P5CDH 表达 ,在

NaCl胁迫下 P5CDH 被诱导 。在高盐(NaCl)胁迫

下 ,与 SRO5mRNA 相应的 24nt nat-siRNA 被诱导

产生 , 针对 P5CDH 的 mRNA 降解 , 导致 21nt

natsiRNA的大量产生 。P5CD H 的下调致使脯氨

酸积累 , 它是植物能忍受高盐胁迫的重要方式。

natsiRNAs已在一些基因的反义转录物中发现 ,在

胁迫下被诱导 ,这显示它在适应非生物胁迫响应中

可能有重要作用。

研究还发现 , 在病毒侵染植物的过程中 ,

ncRNA也起一定的作用。病毒通过 miRNA 指导

切割多种调控性靶基因 ,干扰宿主细胞的基因表

达
[ 3 5]

,而植物 miRN A 通过切割病毒基因 , 来抑制

病毒的侵染
[ 36]

。如 ,植物 miRNA 途径的特有功能

可能对红三叶草坏死花叶病毒(red clove r necro tic

mosaic virus)和根癌农杆菌(Agrobacterium tume-

faciens)的感染有一定的抵抗作用
[ 37 , 38]

。同时 ,已

经注意到内生 sRNA s与病毒基因组几乎完全互补

的现象 。一些病毒阻抑物干扰 siRNA 介导的免疫

反应与 miRNA 途径 ,可能是由于影响了 miRN A和

siRNA途径的共同步骤 。miRNA 或内生 siRNA

途径的抑制 ,有可能对一些病毒是有益的 ,对另一些

病毒则是不利的[ 39 , 40] 。

4　植物 ncRNA的调节途径

研究显示 ,大部分 miRNA 不是单独发挥作用

的 ,而是存在于复杂的调节网络中 ,网络内 miRNA

的水平能够调节
[ 41]

。事实上 ,一些 miRNA 的靶基

因是对激素信号响应的重要组分 ,可以认为 ,植物

miRNA 参与多种植物激素信号传递过程 ,这些成

分可能被集中于植物激素信号传导网络中。例如 ,

miR171作用的靶 SCL 转录因子成员 ,有激素信号

传导的作用 ,使发芽和生根呈放射状[ 42] 。生长素响

应因子(ARF)基因是植物 miR167和 miR160的靶
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基因[ 24] , miR160 通 过调控生长素响应因 子

ARF10 , ARF16 , ARF17 来影响生长素信号的反

应
[ 43]

。

植物 ncRNA 调节途径以组分的动态平衡为调

节的基础 , miRNA 的动态平衡需要细胞保持 miR-

NA s的表达 。DCL1 和 AGO1 是 miRNA 途径中 2

个主要的组分 ,在 miRNA 途径中能自我调节 , dcl1

和ago1 的突变可引起显著地表型变化 。miR162的

靶是 DCL1 ,而 miR168的靶是 AGO1 。DCL1 介导

的miR162产物和 miR162指导的DCL1 反馈调节 ,

可用来维持DCL1/miR162的动态平衡 。转录后稳

定的 miR168 和 AGO1mRNA 的反馈调节 , 使

miR168和 AGO1 保持在控制水平[ 44] 。另外 , AGO1

和 MIR168基因可能通过共调节使细胞内 miRNA

途径中的 AGO1 /miR168保持平衡
[ 45]

。

5　展望

ncRNA 是生物体内一个重要的调控分子家族 ,

有人提出了“RNA 世界”的概念 。植物中大多数已

初步获得功能线索的 ncRNA ,表现出调控发育的多

个方面和对环境胁迫适应性的调控作用 ,这种调控

在组织细胞中具有特异性 ,且存在于复杂的调控网

络中 。但是 ,目前对 ncRNA 的研究仍然是初步的 ,

由于 ncRNA 在细胞中是低丰度出现的 ,检测到的

ncRNA 也是非常有限的 ,其大部分功能尚未探明 ,

对它们在调控中的精细调控机制还不清楚。在植物

中大规模克隆确认 ncRNA s全部成员的工作已经

开始 ,已经显露出 ncRN A 途径具有意想不到的复

杂性和异常的多样性[ 41 , 46] 。同时 ,对 ncRNA 作用

靶的组成及其功能研究 ,将是今后在这个快速发展

领域中所面临的挑战之一 。随着对 ncRNA 功能研

究方法的不断改善与创新 ,人们必将在理论上揭开

ncRNA 分子调控作用的奥秘 ,也将有力地促进其作

为调节因子在植物调控技术的应用 。
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