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摘要  非编码RNA (ncRNA)是一类不具备蛋白质编码能力但有多种生物学功能的RNA分子, 广泛存在于各种生物体内。随

着高通量测序技术的不断完善, 大量的非编码RNA被鉴定出来, 其功能和作用机制也逐渐被阐释。大量研究表明, 非编码

RNA在植物生长发育和逆境胁迫响应中发挥重要作用。尽管对某一类非编码RNA调控植物生长发育及逆境响应的总结有很

多, 但缺少对非编码RNA系统而全面的总结。因此, 该文首先简要介绍非编码RNA的分类及特征, 随后重点介绍非编码

RNA在植物生长发育, 如种子休眠和萌发、根和叶的生长发育、花和果实的发育以及果实成熟方面的作用, 最后对非编码

RNA在逆境胁迫响应中的功能及作用机制进行总结, 旨在全面论述非编码RNA在植物生长发育和胁迫响应中的分子调控

机理, 以期为改良品种、提高农林业生产的产量和品质提供参考。 
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非编码RNA (non-coding RNA, ncRNA)是一类

不具备蛋白质编码能力但有多种生物学功能的RNA

分子, 广泛存在于包括动物、植物、细菌和真菌在内

的各种生物体内(王佳伟等, 2016)。自21世纪以来, 

非编码RNA的研究取得了显著进展。随着高通量测序

技术的不断进步, 非编码RNA已经成为研究热点, 大

量的非编码RNA被鉴定, 其功能及作用机制也逐渐

被揭示。从广义上讲 , 非编码RNA可分为持家型

ncRNA和调节型ncRNA, 其中细胞中含量最丰富的

持 家 型 ncRNA 是 核 糖 体 RNA (ribosomal RNA, 

rRNA)和转运RNA (transfer RNA, tRNA); 而狭义上

的非编码RNA是指除rRNA和tRNA之外主要起到调

节作用的不具备蛋白质编码能力的RNA分子(图1) 

(王佳伟等, 2016)。由于其结构和存在状态的不同, 非

编码RNA可分为线状非编码RNA (linear ncRNA)和

环状非编码RNA (circular RNA, circRNA)。根据核苷

酸的长度, 线状非编码RNA可分为长链非编码RNA 

(long non-coding RNA, lncRNA)和短链非编码RNA, 

其中短链非编码RNA包括miRNA (microRNA)、

siRNA (small interfering RNA)和piRNA (piwi-intera-

cting RNA)等。一般而言, 细胞中lncRNA的数量较

miRNA更为丰富。尽管非编码RNA不能翻译成蛋白质

执行特定的生物学功能, 但它们能够以特定的方式在

表观遗传、转录和转录后等水平上调控基因表达, 从

而影响各种生物学过程。 

随着对非编码RNA的特点和功能的逐渐认识 , 

人们发现非编码RNA在生物体内发挥关键调控作用。

本综述将简要介绍非编码RNA的分类及特征, 然后

从植物种子休眠和萌发、根和叶的生长发育、花和果

实的发育以及果实成熟等几方面重点介绍非编码

RNA的作用, 同时对非编码RNA在胁迫响应中的功

能及作用机制进行总结 ,  最后展望了非编码RNA 

·特邀综述· 
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图1  非编码RNA (ncRNA)的分类 

 

Figure 1  Classification of non-coding RNA (ncRNA) 

 

的研究前景。 

1  非编码RNA的分类及特征 

生物体内, 非编码RNA主要分为调节型和持家型两

种。在调节型ncRNA中, 由于其结构和存在状态不同, 

可以分为线状ncRNA和环状ncRNA (circRNA), 其中

线状ncRNA包括长链ncRNA (lncRNA)和短链ncRNA 

(miRNA和siRNA等) (图1)。本文对miRNA、circRNA

和lncRNA的特点、产生和作用机制进行概述。 

1.1  微小RNA (miRNA) 

miRNA是一类真核生物内源性非编码小RNA, 平均

长度约为22个核苷酸 ,  不含有开放阅读框 (open 

reading frame, ORF), 因此不具备蛋白质编码能力。

早在20世纪90年代, miRNA就已经被发现(Lee et al., 

1993), 但直到21世纪初miRNA才被认定为参与植物

生长发育与胁迫响应的重要调控因子。通常情况下, 

miRNA在转录后通过切割mRNA或翻译抑制的方式

负调控其靶基因的表达(Cuperus et al., 2011)。截至

目前, 在拟南芥(Arabidopsis thaliana) (Ren et al., 

2021; Bernardi et al., 2022)、水稻(Oryza sativa) (Liu  

et al., 2022a; Sekhar et al., 2022; Yuan et al., 

2022)、玉米(Zea mays) (Du et al., 2018; Jiang et al.,  

2021; Jiao et al., 2022; Wang et al., 2022)、烟草(Ni-

cotiana tabacum) (Chen et al., 2015)和小麦(Triticum 

aestivum) (Li et al., 2022b; Shamloo-Dashtpagerdi 

et al., 2022)等植物中发现了多种miRNA参与植物生

长发育和胁迫应答。植物中的miRNA由MIR基因编码, 

经RNA聚合酶II (RNA polymerase II, pol II)催化转录

形成不完全配对的茎环结构以及单链初级转录本

(pri-miRNA), 再经DCL1 (Dicer-like1)核酸内切酶切

割后产生前体miRNA (pre-miRNA), 最后通过剪切复

合体的切割形成成熟miRNA/miRNA*双链, 其中的1

条被降解, 最终形成成熟的miRNA (图2) (熊雪梅等, 

2014; Gao et al., 2021)。在基因表达的调控过程中, 1

个miRNA可以影响多个基因, 同时1个基因也可能受

到多个miRNA的影响, 从而形成一种miRNA-靶标相

互作用的调控网络(Komatsu et al., 2023)。研究表明, 

miRNA还可以与其它非编码RNA (如circRNA和

lncRNA)相互作用并构成复杂的ceRNA (竞争性内源

RNA)调控网络, 进而调控相关基因的表达(Li et al., 

2023; Liu et al., 2023a)。当前, miRNA的研究已经深

入并且广泛, 涵盖了几乎所有常见物种。miRNA在生

长发育、信号转导以及生物胁迫响应等方面表现 

出重要的调节作用, 表明miRNA作为一种分子调控

器在生物系统中发挥普遍而关键的作用, 对生物体的 
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多个层面产生影响。此外, miRNA在不同物种间具有

高度保守性, 近年来的研究显示, 植物miRNA不仅在

其体内及植物间进行信号传递, 还能跨越物种界限进

入动物或微生物体内, 从而调控基因表达(Shahid et 

al., 2018; Zhou et al., 2020)。作为植物外泌体中的关

键调节因子, miRNA在评估植物生理状态和胁迫响应

中发挥重要作用, 并可作为生物标志物用于植物疾病

的诊断和预防(Yang et al., 2023)。 

1.2  环状RNA (circRNA) 

circRNA是一种广泛存在于生物体内的内源性非编码 
 

 
 

图2  微小RNA (miRNA)的形成机制 

Pol II: RNA聚合酶II: Pri-miRNA: 初级miRNA: Pre-miRNA: 前

体miRNA: DCL1: Dicer-like1核酸内切酶: HYL1: RNA结合蛋

白Hyponastic Leaves1: SE: RNA结合蛋白SERRAT。DCL1、

HYL1和SE共同组成复合体, 用来切割Pre-miRNA。 
 

Figure 2  The formation mechanism of microRNA (miRNA) 
Pol II: RNA polymerase II; Pri-miRNA: Primary miRNA; 
Pre-miRNA: Precursor miRNA; DCL1: Dicer-like1 endonuc-
lease; HYL1: RNA binding protein Hyponastic Leaves1; SE: 
RNA binding protein SERRAT. DCL1, HYL1 and SE together 
form a complex for cutting Pre-miRNA. 

RNA, 由前体mRNA (pre-mRNA)反向剪接形成, 其

长度通常取决于来源基因外显子或内含子的长度和

数量。早在1976年, Sanger将circRNA首次描述为

“单链、共价闭合的环状RNA分子”(Sanger et al., 

1976), 但由于circRNA的特殊结构, 经典的RNA测

序技术无法很好地检测其存在。进入21世纪, 随着高

通量测序技术的快速发展, circRNA在植物、动物和微

生物中被大量发现, 但在植物中的研究相对较晚。根

据来源 circRNA主要分为 4类 : 外显子环状RNA 

(ecircRNA)、内含子环状RNA (ciRNA)、外显子-内含

子环状RNA (eIciRNA)和基因间环状RNA。circRNA

的形成方式主要是通过反向剪接, 即下游5′端剪接供

应位点与上游3′端剪接受体位点相连 (Zhang and 

Dai, 2022)。然而, 在circRNA被发现的初期, 由于其

丰度较低, 曾被误认为是错误的剪接产物。与多数线

性非编码RNA不同, circRNA无5′端甲基化帽子和3′端

poly(A)尾巴结构, 因此不易被RNA酶降解, 表现出

很高的稳定性以及较长的半衰期(Zhou et al., 2022)。

此外, circRNA还具有序列保守和种类丰富等特点, 

并且在不同细胞以及组织中特异性表达。circRNA作

为一种在真核生物中稳定表达的非编码RNA分子 , 

具有丰富的生物学功能。具体而言, circRNA可以与

miRNA和RBP (RNA结合蛋白)相互作用调控基因的

表达(图3A, B), 同时许多核定位的circRNA还可以调

控基因转录过程(图3D)。尽管circRNA被定义为不具

备蛋白质编码能力的RNA分子 , 但也有研究发现

circRNA具有蛋白质编码潜能, 通过编码多肽行使生

物学功能(Song et al., 2023) (图3C)。 

1.3  长链非编码RNA (lncRNA) 

lncRNA是一类长度大于200个核苷酸的非编码RNA

分子, 主要存在于真核生物细胞核中(Zhang et al., 

2022; Wang et al., 2023)。在植物中, lncRNA通常由

RNA聚合酶II (Pol II)转录而成(pol III、pol IV和pol V

也可以参与lncRNA的转录), 其剪切加工效率较低。

整个序列中一般无ORF或者ORF很短, 因此一般不

具有蛋白质编码能力。然而, 在动物和植物体内陆续

发现并鉴定了一些可以编码长度较短小肽的lncRNA 

(Nelson et al., 2016; Zhang et al., 2022)。这些小肽

由lncRNA序列中一些较短的ORF翻译得到, 通过小

肽发挥特定功能, 进而调控生物过程。lncRNA的核苷 
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图3  环状RNA (circRNA)在生物体内的作用机制 

细胞质内circRNA主要通过3种方式调控生物过程: (A) 与miRNA相互作用(circRNA通过与miRNA相互作用形成竞争性内源RNA 

(ceRNA), 负向调节miRNA的活性及其对下游靶基因的调控作用); (B) 与RBP (RNA结合蛋白)相互作用(RBP参与circRNA的剪接、

加工和折叠等过程); (C) 编码多肽(一些circRNA具有编码多肽的潜能, 通过多肽调控相关基因的表达); (D) 细胞核内, circRNA主要

通过调控转录过程调控相关基因的表达。 

 
Figure 3  Mechanism of action of circular RNA (circRNA) in vivo 
In cytoplasm, circRNA regulates biological processes in three main ways: (A) Interaction with miRNA (circRNA can form com-
peting endogenous RNA (ceRNA) by interacting with miRNA, negatively regulating the activity of miRNA and its regulatory effect 
on downstream target genes); (B) Interaction with RBP (RNA binding protein) (RBP is involved in the splicing, processing, folding 
and other processes of circRNA); (C) Encoding peptides (some circRNAs have the potential to encode peptides and regulate the 
expression of related genes through peptides); (D) In the nucleus, circRNA regulates the expression of related genes mainly by 
regulating the transcription process. 

 

酸序列与mRNA结构特征有共同点, 包括具有5′端甲

基化帽子和3′端poly(A)尾巴结构, 同时也具备启动子

结构, 这些启动子能够与转录因子结合。根据与蛋白

质编码基因的相对位置(图4), lncRNA可分为正义

lncRNA (sense lncRNA)、反义lncRNA (antisense 

lncRNA)、内含子lncRNA (intronic lncRNA)、基因间

lncRNA (intergenic lncRNA)和双向lncRNA (bidirec-

tional lncRNA) (Traubenik et al., 2024)。在植物体内, 

目前已发现的内含子lncRNA相对较少, 而其它类型

的lncRNA较为丰富, 尤其是基因间lncRNA。植物中

的lncRNA扮演多种调控角色, 包括作为海绵(spo-

nge)、前体(precursor)、剪接体(spliceosome)、稳定

因子(stabilization)、支架(scaffold)和相互作用因子

(interaction factor)等。lncRNA主要通过顺式或反式

调控靶基因表达、与蛋白(包括转录因子、修饰酶和

RBP等)相互作用、作为ceRNA调控miRNA、作为 
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红色箭头: 编码基因 绿色箭头: lncRNA 

 
图4  长链非编码RNA (lncRNA)的分类 

 

Figure 4  Classification of long non-coding RNA (lncRNA) 

 

表观遗传调控因子以及编码小肽等方式对植物体内

的各种生物学过程进行调控(Zhang et al., 2023)。 

2  非编码RNA在植物生长发育中的作用 

植物的营养生长和生殖生长过程受多种内在因素调

控, 包括遗传因素、植物内源激素、基因表达调控以

及代谢过程中酶的作用等。随着种子萌发, 植物将经

历幼苗生长、营养生长、生殖生长和开花结果等, 每

个阶段都与遗传因素和基因表达调控密不可分。而植

物体内的基因表达调控网络极为复杂, 不仅包括编码

基因, 还涉及大量的非编码基因, 它们共同参与并影

响植物的生长发育过程。因此, 非编码RNA在植物营

养生长和生殖生长中发挥至关重要的作用。有研究表

明, 非编码RNA在表观遗传、转录以及转录后等水平

进行调控, 对植物的营养生长和生殖生长产生重要影

响, 主要表现在种子萌发和幼苗生长、植物生长发育

以及开花结果等方面(Koyama et al., 2017; Wu et 

al., 2019; Chen et al., 2023b)。 

2.1  非编码RNA调控种子休眠和萌发及幼苗生长 

影响种子休眠和萌发的因素包括外部环境因素和内

部遗传因素。非编码RNA作为内部遗传因素参与植物

一系列与种子相关的生物学过程, 包括种子成熟、休

眠和萌发等(Tognacca and Botto, 2021)。Chung等

(2016)在对拟南芥种子萌发和早期发育的研究中发

现, 在光诱导条件下, 拟南芥种子中的miR163通过

靶向编码甲基转移酶的PXMT1, 促进种子萌发和初

生根伸长, 表明miR163在光信号下促进种子萌发和

调节初生根的生长。非编码RNA也可以调控激素信号

转导途径或激素的合成与分解过程, 进而调控植物种

子休眠和萌发。例如, miR159主要通过调节ABA和

GA信号来调控种子休眠和萌发, 反过来ABA和GA的

含量也可以调控miR159的表达(Achard et al., 2004; 

Martin et al., 2010)。Miao等(2019)在对水稻赤霉素

途径调节种子休眠的研究表明, miR156的突变通过

抑制靶基因IPA1 (Ideal Plant Architecture 1)的表达

抑制GA信号通路, 从而增强种子休眠。此外, 研究表

明miRNA在林木种子休眠和萌发过程中也发挥重要

作用。在杉木(Cunninghamia lanceolata)种子休眠机

制研究中, Cao等(2016)运用透射电子显微技术、转录

组测序、降解组测序、miRNA测序和高效液相色谱-

质谱联用等多种技术, 对新成熟种子(PD)、经12天低

温层积处理种子(ND)、35°C储存40天种子(SD)在休

眠释放和诱导过程中的细胞学、基因表达及激素水平

变化等进行深入分析, 发现一些miRNA通过靶向激

素信号通路中的关键基因调控杉木种子休眠。 

lncRNA在种子休眠和萌发过程中也具有重要作

用。例如, 最新研究表明, lncRNA HID1通过抑制ABA

生物合成过程中的关键限速酶基因NCED9抑制ABA

的合成 , 进而抑制种子休眠 (表1) (Wang et al., 

2023)。此外, Wu等(2019)对甘蓝(Brassica oleracea) 

BoNR8 lncRNA的研究发现, BoNR8主要通过调控
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ABA信号通路中关键基因的表达影响甘蓝和拟南芥

种子的萌发。拟南芥AtR8 lncRNA也在盐胁迫下调控

种子萌发(张楠等, 2020)。近年来的研究表明, miRNA

与其它非编码RNA之间相互作用形成的调控网络在

调控种子萌发和休眠过程中发挥重要作用。例如 , 

Guo等(2018)在小麦中发现, miR9678靶向 lncRNA 

WSGAR触发延迟种子萌发过程中小干扰RNA (si-

RNA)的产生, 从而调控种子萌发。Zhou等(2021a)在

对circRNA影响水稻生长发育的研究中, 发现Os06-

circ02797突变体的种子长度、宽度和千粒重等与野

生型无显著差异, 且在常规培养萌发条件下, 萌发率

与野生型相当, 然而, 在盐胁迫下突变体种子的萌发

率显著降低; 进一步研究发现, Os06circ02797可以

作为海绵负调控OsMIR408进而调控相关靶基因的表

达, 从而形成circRNA-miRNA-mRNA调控网络, 调

控包括种子萌发在内的多种生长发育过程(表2)。 

2.2  非编码RNA调控植物营养器官的发育 

大量研究表明, 非编码RNA在调控植物营养器官发

育过程中具有关键作用, 且已在多种植物中鉴定到多

种非编码RNA参与调控植物营养器官的发育。例如, 

在拟南芥中过表达miR163导致主根长度增加, 根尖

分生区和伸长区细胞变长、细胞体积增大, 在沉默

PXMT1后也观察到类似的效应, 表明miR163在调节

根生长中发挥重要作用(Chung et al., 2016)。此外, 

Bao等(2014)在对拟南芥幼苗根系发育的研究中发

现 , miRNA396a通过负调控作用靶向转录因子

bHLH74, 抑制根尖伸长区细胞分化, 从而抑制主根

伸长。除在根生长发育中的作用以外, miRNA396还

通过调控生长调节因子 (growth-regulating factor, 

GRF)参与调控叶片细胞的增殖和分生组织大小, 最

终影响叶片细胞数量(Rodriguez et al., 2010)。此外, 

miRNA还影响叶片形态。例如 , Koyama等 (2010, 

2017)在对拟南芥叶片形态的研究中发现, 敲除TCP

基因导致叶片卷曲且锯齿状加深, 而在miR319突变

体植株中, 叶片锯齿状变浅, TCP表达显著下调, 在

过表达TCP或沉默miR319后, 叶片的衰老速度减缓, 

表明miR319通过靶向调控TCP既影响叶片形态, 也

对叶片的衰老产生一定的减缓作用。 

研究发现多种circRNA也可以调控植物营养器官

的发育。例如, Cheng等(2018)聚焦于拟南芥中来自

At5g37720的特定环状RNA——laciRNA, 通过比较

有或无内含子过表达laciRNA的转基因拟南芥, 发现

这种特定的circRNA导致大量基因表达发生变化, 从

而调控植物的多种表型, 包括叶片卷曲、簇状叶、开

花时间和育性等。在对水稻叶片circRNA的系统鉴定

中, 发现有113个与叶片衰老相关的差异表达circR-

NA, 其中有39个被认为与叶片衰老高度相关(Huang 

et al., 2021)。此外, lncRNA调控植物营养器官发育的

相关研究也屡见不鲜。已在拟南芥幼根中鉴定出695

个lncRNA, 其中lncRNA T5120的过表达通过促进幼

根对硝酸盐的响应增强硝酸盐同化, 提高氮利用率, 

从而改善生物量和根系发育(Liu et al., 2019)。在水稻

中发现了许多反义 lncRNA参与叶片的形成和发育, 

其中lncRNA TL在多种组织中表达, 对OsMYB60在

叶片形态发育中具有顺式调控作用, 影响叶片的平

展, 从而揭示了植物叶片扁平化的一种新的调控机制

(Liu et al., 2018)。通过对番茄(Solanum lycopersicum)

叶片衰老过程中ncRNA和mRNA相互作用的转录组

学分析, 以及ncRNA的功能验证, Li等(2022a)揭示了

2个 lncRNA MSTRG.16920和MSTRG.7613分别调

控靶基因Solyc02g069960 (编码衰老相关的NAC转

录因子)和Solyc06g050440 (编码活性氧相关的过氧

化物酶)的表达, 这些lncRNA通过抑制黑暗诱导的叶

片衰老发挥其在调控植物衰老过程中的关键作用。同

样, Zhou等(2021b)对水稻种子发育过程中lncRNA的

潜在作用进行了研究, 发现lncRNA MISSEN在水稻

胚乳中表达, 并与解旋酶家族蛋白相互作用, 在胚乳

发育过程中起到调节微管蛋白的作用, 进而负调控胚

乳发育并导致种子形态异常。此外, lncRNA在植物细

胞的发育过程中也起重要作用, 被命名为LINDA的

lncRNA参与拟南芥DNA损伤反应 (DNA damage 

response, DDR)。研究表明LINDA以依赖于ATM (共

济失调毛细血管突变基因 , 与DNA损伤相关 )和

SOG1 (DNA损伤修复因子)的方式参与侧翼基因和

DDR的调控 , 对拟南芥细胞的破坏具有抑制作用

(Herbst et al., 2023)。 

2.3  调控植物开花和果实发育 

植物营养生长到一定阶段后, 便转入生殖生长, 包括

开花、结果并形成种子。近年来, 大量研究表明非编

码RNA影响植物开花和果实发育。在对模式植物的研 
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表1  近5年发现的植物lncRNA及其主要功能 

Table 1  lncRNA discovered in recent 5 years and their main functions in plant 

物种 lncRNA 生物学功能 参考文献 
拟南芥(Arabidopsis thaliana) APOLO 侧根发育和避阴反应 Mammarella et al., 2023 

 FLAIL 开花 Liu et al., 2023b 

  PUAR 下胚轴伸长 Zhu et al., 2023 

  HID1 种子萌发 Wang et al., 2023 

  FL7 病原菌抗性 Ai et al., 2023 

  SABC1 水杨酸合成和免疫 Liu et al., 2022b 

  lncRNA109897 病原菌抗性 Zhou et al., 2023b 

  T5120 根发育和硝酸盐同化 Liu et al., 2019 

水稻(Oryza sativa) Ef-cd 开花 Fang et al., 2019 

 RIFLA 开花 Shin et al., 2022 

  MISSEN 胚乳发育 Zhou et al., 2021b 

  ALEX1 病原菌抗性 Yu et al., 2020 

小麦(Triticum aestivum) VAS 开花 Xu et al., 2021 

玉米(Zea mays) GARR2 茎高和叶鞘长度等 Li et al., 2022c 

苹果(Malus × domestica) MLNC3.2MLNC4.6 花青素合成 Yang et al., 2019 

 MdLNC499 花青素合成 Ma et al., 2021 

 MdLNC610 花青素合成 Yu et al., 2022 

番茄(Solanum lycopersicum) XLOC_1662和XLOC_033910 果实开裂 Xue et al., 2020 

  MSTRG.16920和MSTRG.7613 叶片衰老 Li et al., 2022a 

  lncRNA33732 晚疫病抗性 Cui et al., 2019 

柑橘(Citrus reticulata) XLOC_016898和XLOC_017200 果实成熟 Ke et al., 2019 

棉花(Gossypium hirsutum) lnc-Ga13g0352 棉纤维发育 Zheng et al., 2021 

 MSTRG.2723.1、MSTRG.3390.1、
MSTRG.48719.1和MSTRG.31176.1 

棉纤维发育 Zou et al., 2022 

  lncRNA973 盐胁迫反应 Zhang et al., 2019b 

  XH123 冷胁迫反应 Cao et al., 2021 

  lncRNA2和lncRNA7 病原菌抗性 Zhang et al., 2022 

杨树(Populus) lncWOX5 不定根发育 Qi et al., 2023 

 MSL-lncRNAs 性别稳定性 Mao et al., 2023 

  
LNC_004484、LNC_008014和 
LNC010781等 

木质部发育 Sun et al., 2023 

毛果杨(P. trichocarpa) Ptlinc-NAC72 耐盐性 Ye et al., 2022 

毛白杨(P. tomentosa) MSTRG.22608.1和MSTRG.5634.1 镉胁迫反应 Quan et al., 2021 

白桦(Betula platyphylla) LncRNA2705.1和LncRNA11415.1等 镉胁迫反应 Wen et al., 2020 

 BplncSIR1 盐胁迫反应 Jia et al., 2024 

巨桉(Eucalyptus grandis) TCONS_00004999 茎生长等 Lin et al., 2019 

 

究中, miR156和miR172等多种miRNA已被证明在营

养生长到生殖生长的转变过程中发挥关键调控作用。

miR156通常通过下调SPL (SQUAMOSA PROMO-

TER-BINDING PROTEIN-LIKE)基因的表达间接调

控miR172的表达, 进而抑制AP2 (APETALA 2)等下

游基因的转录, 形成miR156-SPL-miR172-AP2调控

通路, 调控植物开花过程(Hyun et al., 2017; Zhou et 

a l . ,  2023a)。此外 ,  Sharma等 (2016)在研究 
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表2  近5年发现的植物circRNA及其主要功能 

Table 2  circRNA discovered in recent 5 years and their main functions in plant 

物种 circRNA 生物学功能 参考文献 
拟南芥(Arabidopsis thaliana) circGORK 抗旱性 Zhang et al., 2019a 

水稻(Oryza sativa) circR5g05160 抗病原菌 Fan et al., 2020 

 
Os02circ25329、Os06circ02797、
Os03circ00204和Os05circ02465 

种子萌发和耐盐性 Zhou et al., 2021a 

葡萄(Vitis vinifera) Vv-circATS1 抗寒性 Gao et al., 2019 

毛果杨(Populus trichocarpa) circ-CESA4、circ-IRX7和circ-GUX1 纤维素和半纤维素合成 Liu et al., 2021 

毛白杨(P. tomentosa) circ_0003418 耐热性 Song et al., 2021 

 

拟南芥发育过程中非编码 RNA的作用时发现 , 

miR858靶向许多参与植物生长发育、激素和胁迫反

应等下游基因表达的调控因子, 其过表达导致几个调

节类黄酮的MYB转录因子下调, 促进拟南芥植株生

长, 并使拟南芥提前开花。在植物花器官发育过程中, 

miRNA的调控作用不容忽视。Jing等(2023)对月季

(Rosa chinensis)进行转录组-miRNA组联合分析, 揭

示了在花瓣早期发育阶段, miR159-CKX6模块调控

细胞分裂素水平, 精确控制花瓣细胞由分裂向扩展转

变的时间节点, 从而对花瓣的大小产生影响。此外, 

在对circRNA的功能研究中发现 , 源自植物特有的

MADS-box转录因子SEP3 (SEPALLATA3)的circ-

RNA可通过参与R-loop (RNA:DNA杂合体)的形成, 

显著增加母基因跨越外显子的可变剪接程度, 进而调

控拟南芥的开花表型(Conn et al., 2017)。Chen等

(2018)在对玉米circRNA的研究中发现, LINE1-like元

件(LLEs)及其反向互补对(LLERCPs)在circRNA的侧

翼区域显著富集并与circRNA-circ1690的表达变异有

关, 进而影响玉米的穗高。在拟南芥lncRNA的系统鉴

定和功能研究中, 发现了一种可调节开花时间的反义

lncRNA MAS, MAS主要受低温诱导 , 并且通过与

WDR5a相互作用在调节MAF4 (FLOWERING4)转录

和开花时间方面发挥至关重要的作用(Zhao et al., 

2018)。Chen等(2023b)在研究影响玫瑰(R. rugosa)

开花的机制时, 发现玫瑰lncWD83通过调节花期抑

制因子RcMYC2L的泛素化来促进开花 , 揭示了

lncRNA在玫瑰开花调控过程中泛素介导的蛋白质降

解机制。林木lncRNA相关研究中, Wang等(2018)在

楸树(Catalpa bungei)中鉴定到大量参与花转变过程

的 lncRNA, 其中 lncRNA LXLOC_019956是开花关

键因子miR156的前体, 在楸树开花过程中发挥重要

作用。 

此外, 非编码RNA在调控果实发育和成熟中发

挥重要作用。在对番茄果实和叶片miRNA的系统鉴定

中, 发现miR156通过调控编码SQUAMOSA启动子

结合蛋白(SBP)的CNR基因, 影响番茄果实的成熟过

程(Silva et al., 2014)。在对草莓(Fragaria × ana-

nassa)果实成熟调控机制研究中 , 发现 lncRNA 

FRILAIR含有在多个草莓物种中高度保守的miR397

结合位点, FRILAIR过表达与敲低miR397效果类似, 

研究表明FRILAIR可作为miR397的非规范靶模拟物

来调节草莓果实成熟过程中LAC11a的表达(Tang et 

al., 2021)。还有研究表明circRNA也参与果实的发育

与成熟, 如辣椒(Capsicum annuum) (Yang et al., 

2020)和番茄(Zhou et al., 2018)等。 

3  非编码RNA在植物逆境响应中的作用 

与动物相比, 植物由于移动受限, 更容易受到环境胁

迫的影响。当面对各种环境胁迫时, 植物通过多种复

杂的生理、生化和分子反应来适应环境。植物受到的

胁迫分为非生物和生物胁迫两大类。在应对胁迫过程

中, 植物常通过信号感知、信号转导、基因表达调控、

产生抗逆蛋白、调整生长发育、积累次生代谢产物、

细胞膜调节以及胁迫记忆等过程来做出积极反应。大

量研究表明, 在基因表达调控阶段, 非编码RNA在植

物响应逆境胁迫中发挥关键作用, 常通过调控相应的

靶基因, 改变合成、代谢或信号转导等生物学过程以

提高适应性, 有助于植物在不同的环境条件下生存和

繁殖。 

3.1  非编码RNA在非生物胁迫响应中的作用 

非生物胁迫是指对植物生长和发育产生负面影响的

环境因素, 这些因素不涉及生物性的威胁, 而是由物
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理或化学因素引起, 主要包括干旱、高温、光照、养

分和盐胁迫等。近期研究表明, 大量非编码RNA参与

植物非生物胁迫响应(Zhang et al., 2019b, 2021; Xia 

et al., 2023)。在对miRNA和circRNA的研究中发现, 

miRNA和circRNA在植物的抗逆反应中具有重要作

用。例如, Xia等(2023)在水稻的研究中发现, miR168

通过负调控OsNPF2.4的表达来调控氮的转运和分

配, 降低高渗胁迫对植物的伤害。Zhu等(2019)在对

黄瓜(Cucumis sativus)中的circRNA进行分析时发

现, circRNA在盐胁迫下可通过调控转录过程、细胞周

期、脯氨酸代谢相关基因的表达以及各种生物学过程

来应对不良环境。此外 , 也有研究表明miRNA和

circRNA能够形成调控网络, 通过调控基因表达影响

一系列生物学过程。例如, Wang等(2020)对低温条件

下的大豆(Glycine max)植株进行全基因组鉴定, 鉴

定到749个circRNA, 通过生物信息学预测, 发现一些

circRNA基于circRNA-miRNA-mRNA调控网络对低

温胁迫做出响应, 并且可能具有编码蛋白质的功能。 

除了miRNA和circRNA, 研究人员发现 lncRNA 

在植物响应逆境胁迫中也发挥重要作用(王益军等, 

2020)。例如, Qin等(2017)在对拟南芥干旱胁迫响应

中lncRNA的研究发现, lncRNA DRIR在正常条件下

表达水平较低, 但在干旱和盐胁迫以及ABA处理下被

显著激活, 过表达DRIR增强了拟南芥对胁迫的耐受

性, 暗示lncRNA DRIR通过调节ABA信号、水分转运

和其它相关基因的表达来调控植物对干旱和盐胁迫

的响应。此外, 在水稻lncRNA响应干旱胁迫研究中发

现, 在适当的干旱胁迫下, 水稻可以形成胁迫记忆, 

并且lncRNA参与水稻短期干旱记忆, 可能作为记忆

因子激活光合作用和脯氨酸生物合成等途径中与干

旱相关的记忆转录物 , 以响应后续胁迫 (Li et al., 

2019)。此外, 在木本植物中也发现, lncRNA在非生物

胁迫中发挥重要作用。例如, 在对白桦(Betula platy-

phylla)根和叶的研究中鉴定到许多与盐胁迫响应相

关的lncRNA, 其中lncRNA LncY1通过调节2个转录

因子BpMYB96和BpCDF3来提高耐盐性, 表明木本

植物中的lncRNA在调控盐胁迫响应中发挥重要作用

(Jia et al., 2023)。此外, Ye等(2022)在lncRNA参与毛

果杨(Populus trichocarpa)对盐胁迫响应的研究中, 

对lncRNA进行系统鉴定, 发现lncRNA在盐胁迫诱导

下对邻近基因进行顺式调节或对远端基因进行反式

调节, 并且证明过表达lncRNA Ptlinc-NAC72使毛果

杨的耐盐性降低, 表明lncRNA主要通过顺式或反式

调控作用影响木本植物基因的表达。 

3.2  非编码RNA在生物胁迫响应中的作用 

植物在生长过程中常受到多种病虫害胁迫, 对农林业

产生重大影响。近年的研究发现, 非编码RNA也参与

植物应对生物胁迫的过程。例如, Zhang等(2017)在对

苹果(Malus × domestica)的研究中发现, 过表达转录

因 子 MdWRKNY1 或 敲 除 Md-miR156ab 可 上 调

WRKY调控的发病相关蛋白编码基因MdPR3-1、

MdPR3-2、MdPR4、MdPR5、MdPR10-1和MdPR10- 

2的表达, 从而增强苹果的抗病性。在其它相关研究

中也发现miRNA对植物生长发育起关键作用。Hu等

(2020)在对棉花(Gossypium hirsutum)黄萎病的研究

中发现, GhNAC100结合GhPR3启动子的CGTA-box

并抑制其表达, 负向调节植物的抗病性, 而ghr-miR-

164通过直接切割GhNAC100提高棉花植株对大丽轮

枝菌(Verticillium dahlia)的抗性。近期, 水稻miRNA

抗虫机制研究揭示了其应对褐飞虱(Nilaparvata lu-

gens)侵害时的双重作用, 研究表明, miR162a在水稻

受到褐飞虱侵害时, 一方面可以通过靶向OsDCL1调

控α-亚麻酸代谢以增强抗性, 另一方面miR162a能跨

界调控褐飞虱的生殖和发育, 有效降低害虫对水稻的

危害(Chen et al., 2023a)。此外, Wong-Bajracharya

等(2022)的研究表明, 在巨桉(Eucalyptus grandis)与

其根部真菌小果豆马勃的互作中, miRNA扮演关键角

色, 研究揭示根部真菌可以编码miRNA, 进入宿主细

胞调节宿主基因的表达, 促进共生关系的建立与维

持。 

除miRNA以外, circRNA在植物的生物胁迫中也

发挥重要作用(表2)。例如, Fan等(2020)对稻瘟病菌

(Magnaporthe oryzae)抗性株系和易感株系进行转

录组分析, 并比较两株系中的circRNA的数量和分布, 

发现在感染稻瘟病菌后, circRNA的多样性在抗性株

系中更高, 并且在感染后一些circRNA的丰度增高, 

证实circR5g05160对水稻抗稻瘟病有促进作用, 表

明水稻circRNA参与稻瘟病的响应过程并影响水稻的

抗性。此外, Ghorbani等(2018)在侵染伊朗玉米花叶

病毒(maize Iranian mosaic virus, MIMV)的玉米植株

和未被侵染的植株中发现了差异表达的circRNA, 同
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时预测33种circRNA可能与23种miRNA结合, 通过

circRNA和miRNA的协同作用影响玉米植株的代谢

和发育, 表明circRNA受到病毒感染时会产生有利于

自身生长发育的应激反应, 其中包括circRNA数量和

种类的改变。Zhang等(2022)在对lncRNA调控棉花黄

萎病的研究中发现, 棉花lncRNA7和lncRNA2能够通

过调控细胞壁防御相关基因的表达调控棉花对大丽

轮枝菌的抗性, 其中lncRNA7编码一种小肽PSK-α, 

通过生长素通路上调转录因子ARF5和GbPMEI13的

表达, 正向调控棉花的抗病性, 而lncRNA2及其调控

基因GbPG12负向调控棉花的抗病性, 表明lncRNA在

植物应对生物胁迫方面通过多种机制发挥重要作用。 

4  总结与展望 

非编码RNA在植物生长发育和逆境响应中的作用一

直是植物生物学领域的研究热点。在过去几年里, 对

非编码RNA在植物生长发育和逆境响应中的作用研

究取得了显著进展, 为植物基因表达和调控网络提供

了重要见解。miRNA作为起主要调控作用的非编码

RNA, 其作用机制和功能也大量被揭示。在多种植物

中, miRNA通常与靶基因结合, 通过负调控基因表达, 

参与植物的生长发育和胁迫应答过程。近些年, 关于

lncRNA和circRNA的研究也大量涌现, 这2种非编码

RNA的作用机制多种多样, 通常与miRNA和mRNA

协同构成调控网络调控各种生物学过程。尽管非编码

RNA在调控植物生长发育和逆境响应等方面取得了

一系列重要的研究成果, 但当前非编码RNA领域的

研究依然面临若干技术挑战和难题。例如, 尽管在多

种模式植物主要器官和发育阶段积累了丰富的转录

组数据, 但这些数据在预测和注释非编码RNA方面

仍显不足。此外, 植物中miRNA和lncRNA的长距离

调控机制仍待进一步探索, miRNA的组织特异性和时

序性带来的一系列问题亟待解决, 而lncRNA在进化

过程中的非保守性也为当前研究带来了挑战。此外, 

目前circRNA相关研究仍主要集中在circRNA的鉴定

和功能预测上。现有可应用于circRNA功能验证的方

法包括CRISPR-Cas9基因编辑技术和构建circRNA

过表达载体等。由于在对circRNA进行敲除或过表达

时存在一些目前难以解决的问题, 如在敲除circRNA

时避免对亲本基因表达的影响或在过表达circRNA时

避免对植物中外源基因和副产物的影响, 因此对于

circRNA的功能验证仍有欠缺。目前非编码RNA的研

究主要集中在模式植物和粮食作物中, 对于林木中非

编码RNA尤其是lncRNA和circRNA的研究鲜有报道。

更重要的是, 尽管我们已初步了解非编码RNA的功

能, 但将这些知识应用于植物品种的改良仍然面临一

系列挑战, 如何确保这些非编码RNA在转基因或选择

育种中的有效性和稳定性值得深入探讨。 

因此, 未来的研究需要进一步深入探究非编码

RNA的作用机制, 尤其是在整个生物学网络中的交

叉互作。为了解析非编码RNA的表达模式和相互作用

网络, 我们需要开发更为精准的实验技术和生物信息

学工具。近几年 , 单细胞测序技术(single-cell se-

quencing)的迅猛发展预示其在植物非编码RNA研究

领域的重要作用, 该技术有望助力深入探究miRNA

的组织特异性与时序性, 精确量化circRNA并进行表

征 , 以及揭示细胞间 lncRNA的异质性 (He et al., 

2024)。同时, 单分子测序技术(single molecule se-

quencing)和数字空间多组学分析技术(digital spatial 

profiler)的发展, 也为植物非编码RNA的解析和结构

变异研究提供了新的可能。此外, 非编码RNA在植物

品种改良中的潜在应用是未来的一个重要研究方向, 

可通过利用这些非编码RNA为农林业生产提供可持

续且高效的解决方案。这种应用有望通过调控植物的

生长、抗逆性和产量等关键性状, 为农业和林业领域

带来创新性进展。总而言之, 非编码RNA在植物生长

发育和逆境响应中的作用研究为我们打开了全新的

视角, 未来的研究将深化我们对这些RNA在植物生

物学中的理解, 推动植物科学和农林业领域的发展。

通过不断努力, 有望揭示更多非编码RNA的功能以

及它们在植物生命中的重要作用。 
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Abstract  Non-coding RNA (ncRNA) is a class of RNA molecules that do not have the ability of protein coding but have a 

variety of biological functions, and widely exist in various organisms. With the continuous improvement of high-throughput 

sequencing technology, a large number of ncRNAs have been identified, and their functions and mechanisms of action 

are gradually being elucidated. A large number of studies have shown that ncRNAs play an important role in plant growth, 

development and response to stress. Although there are many reviews on the regulation of plant growth, development 

and stress response by a certain class of ncRNAs, it still lacks systematic and comprehensive summaries for all ncRNAs. 

This review first briefly introduced the classification and characterization of non-coding RNAs, followed by a focus on their 

roles in various stages of plant growth and development, such as seed dormancy and germination, root and leaf growth 

and development, flower and fruit development, fruit ripening. Furthermore, we summarized the functions and mechan-

isms of ncRNAs in response to stress. This review provides some theoretical references for improving varieties and im-

proving the yield and quality of agricultural and forestry production. 
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