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非编码遗传资源在作物重要农艺性状
调控中的研究进展

于 洋，朱庆锋，薛 皦，陈 沛，冯彦钊

（广东省农业科学院农业生物基因研究中心 / 广东省农作物种质资源保存与

利用重点实验室，广东 广州　510640）

摘 要：在传统作物遗传研究中，蛋白质编码基因一直是研究的焦点。然而，近年来的科学进展揭示了非编

码遗传资源在调控作物产量、品质和抗性等重要农艺性状中的关键作用。这些非编码遗传资源包括调控性非编码

RNA、组成性非编码 RNA、基因非编码区序列、核酸适配体以及由非编码序列衍生的小肽，它们在基因表达调控、

细胞代谢、基因组稳定性以及生物技术应用中发挥着至关重要的作用。高通量测序技术、生物信息学和功能基因组

学的快速发展，为非编码遗传资源的系统发掘和功能研究提供了技术支撑。在作物育种领域，非编码遗传资源的精

准调控特性为提升农艺性状提供了全新手段，突破了传统编码基因研究的局限性。相关研究不仅揭示了非编码序列

在作物复杂性状调控中的多样化功能与精细调控机制，也展现出巨大的应用潜力。该文综合评述非编码遗传资源在

作物农艺性状调控中的研究进展，系统梳理这些非编码元件的分类、起源与演化背景，详细讨论其在调控作物重要

农艺性状中的作用机制和调控网络，最后探讨非编码遗传资源在作物育种中的应用潜力，并对其在未来遗传改良中

的发展方向提出展望。通过系统地总结现有研究成果，可为未来研究提供坚实的理论基础，并促进非编码遗传资源

在作物遗传改良中的创新应用。
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Research Progress on the Regulation of Important 
Agronomic Traits in Crops by Non-coding Genetic Resources

YU Yang, ZHU Qingfeng, XUE Jiao, CHEN Pei, FENG Yanzhao

（Agro-biological Gene Research Center, Guangdong Academy of Agricultural Sciences / Guangdong Key Laboratory 
for Crop Germplasm Resources Preservation and Utilization, Guangzhou 510640, China）

Abstract: In traditional crop genetics research, protein-coding genes have always been the primary focus. However, recent 

scientific advances have revealed the critical role of non-coding genetic resources in regulating key agronomic traits such as 

crop yield, quality, and resistance. These non-coding genetic resources include regulatory non-coding RNAs, constitutive non-

coding RNAs, non-coding regions of genes, nucleic acid aptamers, and small peptides derived from non-coding sequences. They 

play crucial roles in gene expression regulation, cellular metabolism, genome stability, and biotechnological applications. The 

rapid development of high-throughput sequencing technologies, bioinformatics, and functional genomics has provided technical 

support for the systematic discovery and functional study of these non-coding genetic resources. In the field of crop breeding, 

the precise regulatory features of non-coding genetic elements offer new strategies for improving agronomic traits, surpassing 

the limitations of traditional protein-coding gene research. These studies not only reveal the diverse functions and refined 

regulatory mechanisms of non-coding sequences in controlling complex crop traits but also demonstrate immense application 

potential. This paper comprehensively reviews the progress in research on non-coding genetic resources in regulating agronomic 

traits, systematically categorizing these elements and examining their origins and evolutionary background. It discusses in detail 

the regulatory mechanisms and networks through which these non-coding elements influence critical agronomic traits in crops. 

Finally, the article explores the potential applications of non-coding genetic resources in crop breeding and presents future 

directions for their development in genetic improvement. By systematically summarizing current research findings, this review 

aims to provide a solid theoretical foundation for future studies and promote the innovative application of non-coding genetic 

resources in crop genetic improvement.

Key words: non-coding regulatory sequences; agronomic traits; gene expression regulation; mechanisms of action; crop 

genetic improvement

传统的基因表达调控模型主要集中于蛋白

质编码基因及其经典翻译产物，而近年来研究

表明非编码 RNA 和基因非编码区序列等在调控

网络中同样发挥着不可替代的作用，展现出非编

码遗传资源介导基因表达调控的普遍性、精准性

和复杂性。非编码遗传资源是指基因组中不直接

编码蛋白质的 DNA 和 RNA 序列，包括调控性非

编 码 RNA（ 如 miRNA、lncRNA、phasiRNA 和

circRNA 等）、组成性非编码 RNA（如 rRNA、

tRNA、snRNA 和 snoRNA 等）、基因非编码区序

列（如启动子、增强子、沉默子和内含子等）以

及核酸适配体，广义的非编码遗传资源通常还包

括来源于非编码序列的非经典翻译小肽［1］。这

些非编码遗传资源在基因表达调控、细胞代谢调

控及基因组稳定性维持等方面发挥着关键作用。

随着高通量测序技术、生物信息学分析和功

能验证方法的进步，非编码遗传资源研究取得了

显著进展，揭示了其在作物重要农艺性状中的广

泛参与和重要调控功能［2］。“非编码遗传资源

与作物复杂农艺性状”已成为生物学研究的热点

和前沿，也是农学研究领域的重要内涵。发掘丰

富的非编码遗传资源并开发高效的非编码调控技

术，在现代农业科技创新工作中具有独特的理论

优势和良好的应用前景。深入研究非编码遗传资

源在作物中的作用机制，不仅能够揭示复杂农艺

性状的分子基础，还可以为遗传改良提供新的靶

标和思路。本文系统综述非编码遗传资源在调控

作物重要农艺性状方面的最新研究进展，重点探

讨非编码遗传资源的分类、起源与演化、调控机

制与特点以及当前功能研究现状，同时介绍非编
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码基因资源的发掘与功能验证方法，并展望其在

作物育种中的应用前景。通过系统总结相关研究

成果，本文旨在为未来的研究提供理论依据和实

践指导，推动非编码遗传资源在作物遗传改良中

的广泛应用。

1 非编码遗传资源的分类

1.1 调控性非编码 RNA
调控性非编码 RNA 是指通过调控基因表

达及基因组功能，对生物体生长发育等性状产

生显著影响的一类非编码 RNA 分子，主要包括

miRNA、lncRNA、phasiRNA 和 circRNA 等［3］（图

1）。miRNA 通过与特定的 mRNA 靶标结合，抑

制其翻译或促使其降解，从而精确调控基因表达。

lncRNA 则通过参与转录、转录后调控及表观遗

传调控等机制，在基因表达的多个层次发挥作用。

phasiRNA 来源于 lncRNA 或蛋白编码基因的特定

位点，主要在植物育性和抗逆反应中发挥作用［4］。

circRNA 由于其独特的环状结构，可以通过海绵

效应吸附 miRNA 或直接参与调控翻译过程。这些

调控性非编码 RNA 在作物基因组中形成复杂而精

细的调控网络，深刻影响着作物的重要性状［5］。

1.2 组成性非编码 RNA
组成性非编码 RNA 是指在细胞内执行基

本功能、维持细胞基本代谢活动的一类非编码

RNA 分子，主要包括 rRNA、tRNA、snoRNA 和

核酶等。rRNA 是核糖体的主要组成部分，直接

参与蛋白质的合成过程，是翻译机制中不可或缺

图 1 非编码遗传资源的分类及简介
Fig. 1 Classification and overview of non-coding genetic resources
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的成分。tRNA 在蛋白质合成过程中将氨基酸转

运至核糖体，并按 mRNA 的序列信息合成多肽链，

确保基因信息的精确传递。snoRNA 主要在核仁

发挥作用，参与 rRNA 的修饰和加工，保证核糖

体的正常功能。核酶作为一种催化小 RNA，具

有催化特定 RNA 降解的活性，在 RNA 合成后的

剪接修饰中起着重要作用［6］。以上这些 RNA 的

存在与功能对细胞的基本生命活动至关重要，构

成了细胞维持生命活动的基础。

1.3 基因非编码区序列

基因非编码区序列指位于基因编码区外部

的 DNA 序列，这些序列虽然不编码蛋白质，但

通过调控基因的转录或翻译影响作物的生物学功

能［7］。启动子是 RNA 聚合酶及其他转录因子结

合的 DNA 序列，控制基因的转录起始位置及其

在细胞中的表达水平和时空特异性。增强子虽然

远离启动子，但通过与转录因子结合，大幅度提

升基因的转录效率。沉默子则通过抑制基因的转

录发挥负调控作用，确保基因表达的精确性和动

态平衡。此外，内含子尽管不参与编码蛋白质，

但在 RNA 剪接及基因表达调控中也有着重要作

用。这些基因非编码区序列通过复杂的调控机制，

影响着作物的生长发育和适应性，成为作物基因

组功能研究的重要组成部分。

1.4 核酸适配体

核酸适配体是由短链 RNA 或 DNA 组成的一

类非编码序列，能够特异性地结合目标分子，如

蛋白质、金属离子或小分子化合物，并在结合后

发挥独特功能［8］。其三维结构使其具备高特异

性和多样性，被广泛应用于分子识别、传感器及

药物递送等领域。在作物研究中，核酸适配体通

过识别和调控特定的代谢物或信号分子，可以直

接影响作物的生长发育和抗逆性。例如，目前已

筛选出多种用于检测微量植物激素的 DNA 适配

体，显示出在精准农业中的潜力［9］。此外，针

对丁香假单孢菌（Pseudomonas syringae）效应

蛋白 HopU1 的 RNA 适配体也已被成功筛选，且

研究结果显示其能够增强植物的抗病能力［10］。

1.5 非编码序列来源的小肽

近 年 来 研 究 发 现， 许 多 被 认 为 是 非 编 码

RNA 的序列实际上可以编码小肽，这些非编码

序列来源的小肽在细胞信号传导、基因表达调控

以及抗逆反应中扮演重要角色。非编码序列来源

的小肽通常较短，仅由几个或几十个氨基酸组成，

但其功能往往高度特异，且在植物的不同发育阶

段或环境条件下表现出不同的表达模式。例如，

一些非编码序列来源的小肽参与植物激素信号通

路的调节，影响植物的生长发育和应激反应［11］。

这一发现扩展了非编码遗传资源的功能视野，提

示基因组中大量潜在的编码资源，具有重要的生

物学意义和重大的应用价值。

2 植物非编码遗传资源的保守性与多样性

2.1 植物 miRNA 的演化

非编码序列不仅在基因调控中发挥重要作

用，还为生物进化提供了重要的遗传资源。植物

miRNA 的起源与演化是分子生物学中一个复杂且

尚未完全解开的谜团。随着高通量测序技术的发

展，研究者在多种植物中鉴定了大量 miRNA。

然而，miRNA 的起源和进化机制在不同物种间

表现出显著差异，并且关于其演化路径仍存在争

议。有研究显示，动物和植物的 miRNA 序列无

同源性，且作用机制也不同［12-13］，推测动植物

的 miRNA 可能经历了相互独立的演化进程。然

而，另一些研究则提出不同观点，认为基因组中

miRNA 的大量丢失可能导致不同物种间 miRNA

序列同源性较低的现象。在植物中，miRNA 的

进化表现出较高速率，部分 miRNA 家族仅在特

定物种或生态型中保守存在。例如，miR857 仅

在少数双子叶植物中被发现，且其成熟序列在不

同植物中存在长度和结构上的显著差异［14］，这

种不保守性提示 miR857 可能在特定环境条件下

进行快速演化，以满足植物在特定生境中的适应

需求。此外，miRNA 的产生可能与基因组中的

转座子或重复序列有关。一些 miRNA 可能通过

基因组的重复或转座事件形成，并在随后的进化

过程中通过中性进化机制逐渐被保留或丢失［15］。

2.2 植物 lncRNA 的演化

植物 lncRNA 的起源与演化是近年来的研究

热点。与蛋白编码基因相比，lncRNA 的进化动

态和多样性仍然所知甚少。现有研究表明，植

物 lncRNA 在物种间的序列保守性较低，但其功
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能性却可能在不同植物中得以保留。例如，尽管

HID1、IPS1 和 ENOD40 等 lncRNA 在 不 同 植 物

中的序列存在较大差异，但它们的功能仍在多个

物种中得以保存［16-18］。此外，植物 lncRNA 的

基因结构通常比蛋白编码基因更短、外显子数量

也更少，并且在同种植物内部（即个体、亚种或

不同生态型）的保守性高于跨物种之间的保守

性［19］。值得注意的是，与部分新生 miRNA 的

来源相似，转座子同样也是植物 lncRNA 的重要

来源之一，这些转座子来源的 lncRNA 在植物进

化过程中经历了快速的获得和丧失，并受到组蛋

白修饰和转录因子的调控。例如，在水稻驯化过

程中，lncRNA 的序列长度和外显子数目增加，

且普通野生稻中的转座子来源 lncRNA 数量远多

于栽培稻，表明这些 lncRNA 可能在人工选择的

压力下被沉默或淘汰［20］。

2.3 植物 circRNA 的演化

近年来，circRNA 在多种植物中被广泛鉴定，

然而其起源与演化仍然是一个较为模糊的领域。

现有研究表明，大部分植物 circRNA 在物种间的

序列保守性较低，显示出快速进化和种属特异性

表达的特征。例如，在对 6 519 个水稻 circRNA

和 4 663 个拟南芥 circRNA 进行系统分析后发现，

水稻 circRNA 仅有 8.7% 在双子叶植物中保守，

而在水稻属内的保守性则达 49.1%［21］。这些数

据表明，大多数水稻 circRNA 可能起源较晚，特

别是在单子叶植物分化之后，这一观点在拟南芥

中得到进一步验证。植物 circRNA 的生成机制与

功能特性也显示出与动物 circRNA 的显著差异。

例如，植物 circRNA 的反向剪接位点缺乏丰富的

重复元件和反向互补区域，其剪接信号也表现出

较大的多样性与非典型性［22］，这种差异性进一

步支持植物 circRNA 的快速进化和种属特异性。

此外，尽管植物 circRNA 在序列上的保守性较低，

但它们在不同物种中的功能可能得以保留，尤其

是在应对生物胁迫和非生物胁迫方面。研究表明，

植物 circRNA 在应对病原体侵染、干旱和低温胁

迫中发挥重要作用。例如，在猕猴桃、西红柿和

葡萄等作物中，circRNA 通过作为 miRNA 的海

绵分子或调控相关基因的表达，增强植物对环境

胁迫的耐受性［23-25］。

以上内容主要讨论植物 miRNA、lncRNA 和

circRNA 的起源与演化，但非编码遗传资源的范

围远不止于此，其他类型的非编码遗传资源同样

在植物的演化中发挥着不可忽视的作用。未来研

究有望揭示这些非编码遗传资源更深层次的演化

机制及其在植物适应性进化中的独特贡献。

3 非编码遗传资源调控作物重要农艺性

状的作用机制

3.1 miRNA 通过介导 mRNA 的靶向和切割调

控作物复杂性状

通过 miRNA 微调靶基因的表达，可以实现

对蛋白编码基因的时空精准调控，从而对作物的

重要农艺性状进行特异性调节。例如，miR397-

OsLAC-OsTTL 分子模块通过影响 BR 信号通路，

从而增加水稻的籽粒大小和穗分枝数量，显著

提 高 了 水 稻 产 量［26］。 同 样，OsSPL9-miR528-

OsRFI2 通路则在水稻开花过程中发挥了关键作

用，miR528 通过靶向 OsRFI2 基因，精确调控水

稻在长日照条件下的开花时间［27］。

3.2 phasiRNA 调控植物生殖发育

在植物生殖过程中，phasiRNA 起着至关重

要的作用，尤其是在调控基因表达和减数分裂

的过程中。以水稻为例，21 nt phasiRNA 在减数

分裂早期最为丰富，它们能够被加载到 MEL1

（MEIOSIS ARRESTED AT LEPTOTENE1） 等

Argonaute（AGO）家族蛋白中，通过引导这些

AGO 蛋白裂解靶 mRNA，参与基因的后转录调

控［28］。phasiRNA 的靶向机制与传统的小 RNA

（如 miRNA）有所不同。一般来说，植物中的

小 RNA 通常靶向同一基因家族中的一个或多个

基因，以实现精确的基因调控。然而，phasiRNA

的靶向机制则更加灵活且高效。研究表明，一

个 phasiRNA 可以靶向多个不同基因家族的基

因， 而 同 一 个 靶 基 因 也 可 能 同 时 被 来 自 不 同

phasiRNA 产 生 座 位（phasiRNA producing loci，

PHAS） 的 多 个 phasiRNAs 靶 向。 例 如，21 nt 

phasiRNA 通过靶向和裂解大量与碳水化合物合

成和代谢相关的基因，调控雄性生殖细胞中的代

谢活动，从而确保减数分裂的顺利进行［29］。这

种“军团作战”的模式可提高基因沉默的容错性，
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即使某个 phasiRNA 功能丧失，其他 phasiRNA 仍

可通过靶向相同的基因来维持植物的正常发育。

因此，单个 phasiRNA 功能的丧失通常不会导致

明显的生殖缺陷。

3.3 lncRNA 在植物基因表达调控中的多层次作用

lncRNA 在植物中的调控机制呈现多样性和

复杂性，主要通过影响 DNA 甲基化、组蛋白修饰、

染色质组织及与调控元件的相互作用等途径来调

控基因表达。lncRNA 可通过调控 DNA 甲基化参

与基因表达的沉默和激活。例如，APOLO 蛋白

介导的 RNA 导向 DNA 甲基化（RdDM）途径在

生长素刺激下启动［30］。lncRNA 还可通过作为

顺式或反式作用因子，影响邻近基因的转录或通

过与染色质重塑复合物相互作用来改变染色质的

三维结构，从而调节基因的表达［31］。此外，某

些 lncRNA 作为 miRNA 的前体或抑制物，通过

影响 miRNA 的生成和活性间接调控下游基因。

组蛋白修饰和染色质重塑也是 lncRNA 调控基因

表达的重要途径，lncRNA 可通过与组蛋白甲基

转移酶、去乙酰化酶等相互作用［32］，调控组蛋

白修饰及染色质结构变化，进而影响基因表达和

植物对环境刺激的响应。通过这些多层次的调控

机制，lncRNA 在植物生理和发育中的作用日益

受到重视。

3.4 circRNA 通过多重互作抑制植物基因表达

调控中的关键分子

circRNA 在植物基因表达调控中展现了多维

度的“调虎离山”策略。首先，circRNA 通过与

母基因的基因组序列形成 R-loop 结构，抑制母

基因的转录活性。这种机制不仅可减少母基因的

表达，还可促进相关可变剪接转录本的产生。

例如，拟南芥中 SEPALLATA3（SEP3）基因第 6

外显子所产生的 circRNA 可通过形成 R-loop 以

降低 SEP3 的转录水平，同时促进反义转录本

SEP3.3 的上调［33］。其次，circRNA 作为 miRNA

的“海绵”，通过与 miRNA 结合可抑制 miRNA

对 mRNA 的降解，间接调控 mRNA 的表达水平。

这种竞争性结合使得 circRNA 能够调节多种基

因的表达［34］。此外，circRNA 还与 RNA 结合蛋

白发生相互作用，发挥“诱饵”或“海绵”的

功能。虽然植物中关于 circRNA 与 RNA 结合蛋

白的具体作用还需进一步研究，但现有数据表

明，circRNA 可能在调控蛋白质功能中起着重要

作用［35］。最后，虽然 circRNA 通常不被认为具

有翻译潜力，但研究显示其可能通过内部核糖体

进入位点（Internal ribosome entry site，IRES）或

m6A 修饰机制进行翻译，产生功能性多肽或蛋白

质。这一系列机制展示了 circRNA 在植物基因表

达调控中的复杂性和多样性，揭示其在调控网络

中的关键角色。

3.5 snRNA 通过精准剪接优化植物基因表达

snRNA 在细胞生物学中扮演关键角色，尤

其是在 RNA 剪接过程中的功能。snRNA 主要通

过形成剪接体（Spliceosome）来调控前体 mRNA

（pre-mRNA）和非编码 RNA 的剪接，生成成熟

RNA。剪接体由多种 snRNA 和蛋白质组成，其

中 U1、U2、U4、U5 和 U6 是主要的 snRNA，分

别负责识别剪接位点并推动内含子的剪切和外显

子的连接［36］。研究发现，拟南芥 U1 snRNA 通

过调控下游基因 SPEECHLESS（AtSPCH）的剪接，

影响植物的气孔发育，从而提高耐旱性［37］。

3.6 核酸适配体在植物生物技术领域的应用

核酸适配体可扮演桥接分子的角色，通过与

特定蛋白质或RNA结合实现分子间的精准互动。

例如，MS2 系统通过噬菌体 MS2 外壳蛋白（MS2 

coat protein，MCP）与其结合的 RNA 序列（MS2

序列）标记 lncRNA，与传统的双分子荧光互补

（BiFC）系统相结合，发展出三分子荧光互补

（TriFC）系统，成功实现植物体内 RNA- 蛋白

质互作的实时可视化［38］。这一系统通过在烟草

叶片中瞬时表达，利用共聚焦显微镜观察揭示

了 RNA- 蛋白质互作的多样化细胞定位。此外，

tRSA（tRNA scaffold to a Streptavidin aptamer）系

统通过将 tRSA 融合 RNA 与链霉亲和素适配体

（Streptavidin aptamer）结合，显著提高了捕获特

定转录本相关 RNA 结合蛋白的效率［39］。这些

先进的技术手段展示了核酸适配体在桥接 RNA

和蛋白质功能研究中的广阔应用前景。

通过对上述作用机制的阐述，可以发现非编

码遗传资源在作物复杂性状调控中具有独特的优

势和潜力，其特点可从以下 3 个方面进行总结：

首先，非编码遗传资源在多种作物中的广泛存在
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和作用，显示出其普遍性。其次，非编码遗传资

源展现出对特定基因和信号通路的精准调控能

力。通过精细的时空表达调控，非编码遗传资源

可以特异性地影响目标基因的表达，从而实现对

作物重要性状的优化。最后，非编码基因调控网

络的复杂性和多层次性，使其在作物性状调控中

具有独特优势。非编码遗传资源在作物复杂性状

的调控中展现出普遍性、精准性和复杂性的特点，

不仅可为作物性状的遗传改良提供新的思路和手

段，也可为深入理解植物基因调控网络的复杂性

提供重要线索。

4 非编码遗传资源调控作物重要农艺性

状的研究现状

4.1 非编码遗传资源与作物生长、发育和生殖

作物的正常生长、发育及生殖是保证产量

的基础条件。大量研究表明，操纵非编码遗传

资源可实现对作物种子生长发育的调控。例如，

Zhang 等［40］研究发现，在水稻中过表达 miR397

可以增加水稻的一级分枝和籽粒大小，增产效

果高达 25%（表 1）。进一步研究发现，水稻

miR397 的靶基因编码的 OsLAC 蛋白与类甲状素

蛋 白 OsTTL（Transthyretin-like protein） 结 合，

阻止 OsTTL 的泛素化降解并进一步抑制油菜素

内酯（BR）信号转导，从而影响水稻的籽粒大

小等产量性状［26］。Wang 等［41］ 研究还表明，

miR397 也能增加拟南芥的花茎数、延长角果并

增加种子数量，表明 miR397 在单双子叶植物中

的功能是保守的。此外，miR397 还能影响开花

时间，且其作用、效果和机制在水稻与拟南芥中

有所不同［42-43］。

尽管 miRNA 的前体早期也被认为是不编码

表 1 非编码遗传资源及其调控的生物学功能

Table 1 Non-coding genetic resources and their regulatory biological functions

非编码遗传资源

Non-coding genetic resources

靶基因 / 蛋白

Target genes / proteins

物种

Species

相关农艺性状

Related agronomic traits

参考文献

References

miR160 ARF10/ARF16 拟南芥 正向调控侧根发育 ［44-45］

miPEP165a Pre-MIR165 拟南芥 增加主根长度 ［46］

miPEP171b Pre-MIR171b 蒺藜苜蓿 增加主根长度 ［46］

miPEP156a Pre-MIR156a 拟南芥 增加主根长度 ［47］

ENOD40 未明确 大豆 根瘤形成 ［48］

miPEP172c Pre-MIR172c 大豆 增加根瘤数目 ［49］

miR390 TAS3 拟南芥 正向调控叶原基极性 ［50］

miR397 CKB3 拟南芥 推迟开花 ［42］

miR528 OsRFI2 水稻 促进开花 ［27］

lariat41 FT 拟南芥 推迟开花 ［51-52］

COOLAIR FLC 拟南芥 促进开花 ［53］

COLDAIR FLC 拟南芥 促进开花 ［54］

miR397 OsLAC 拟南芥、水稻 增加产量 ［40-41］

miR408 UCL8 水稻 增加产量 ［55］

miR528 UCL23 水稻 正向调控花药内壁形成 ［56］

LAIR LRK 水稻 增加产量 ［32］

MISSEN HeFP 水稻 负调控胚乳细胞化 ［57］

phasiTASL1 GID1 荔枝 负调控果实发育 ［58］

miR160 HSP 拟南芥 增强耐热性 ［59］

miR398 CSD1 冬小麦 负调控耐冷性 ［60］

LncR9A、LncR117、LncR616 CSD1 冬小麦 增加耐冷性 ［60］
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蛋白的转录本，但目前发现许多 MIRNA 基因

座上的开放阅读框可以产生小肽 miPEP，调控

自身 miRNA 的转录［74］。例如，在拟南芥中，

miPEP165a 能提高 miR165a 的表达量，增加初生

根的长度［46］。另外，miPEP858a 可增加 miR858

的丰度，进而提高类黄酮含量［75］。

环状 RNA 在作物生长发育中同样发挥着重

要作用［76-78］。circSEP3 可与 DNA 结合调控母基

因表达，影响雄蕊和花瓣的数目［33］。在拟南芥中，

环状 RNA lariat41 具有多效性，包括叶片卷曲、

晚花和育性改变等［52］。此外，长链非编码 RNA 

LAIR 能富集邻近基因 LRK 的组蛋白 H3K4me3

和 H4K16ac 修饰，增加 LRK 表达，从而提高水

稻 产 量［32］。 胚 乳 特 异 表 达 的 lncRNA MISSEN
与解旋酶蛋白 HeFP 互作，过量表达 MISSEN 会

导致微管组装障碍、胚乳形态异常［57］。近年

来，Zhang 等［79］鉴定出一类染色质结合的非编

码 RNA（cheRNAs），并发现 OsCHENAT1709、

OsCHELIN2084 两个成员与体胚发生相关。

在编码基因的内含子中也存在调控序列，

这些序列可能会招募转录调控因子，实现对基因

的激活或沉默。例如，水稻 EUI1 基因第一个内

含子中存在 8 碱基的 RY motif（CATGCATG），

可以招募阻遏复合体抑制 EUI1 的表达。缺失该

motif 的植株表现出 EUI1 表达激活，导致水稻表

现为半矮化性状［80］。类似地，拟南芥 FLC 基

因第一个内含子中也存在 RY motif，可以招募阻

遏因子 VAL1 和 VAL2 共同抑制 FLC 的表达，从

而响应春化调控开花［81］。此外，Zhao 等［82］在

研究‘籼稻珍汕 97’时发现，OsMADS51 基因

第一个内含子中的 9.5 kb 插入能够转录 lncRNA 

HEATINR，敲除这段片段可以提高水稻的温敏性，

且这个位点在华南地区的水稻品种中受到强烈选

择。可见，非编码遗传资源通过多层次、多途径

的调控网络，赋予作物生长发育以新的可能性，

为实现更高效、更精准的农艺性状改良提供了坚

实基础。

4.2 非编码遗传资源与作物逆境响应

作为固着生物，植物面临众多环境挑战，如

温度、渗透压、重金属和病虫害等。miRNA 在

胁迫中的应答已有报道［83］。不同植物的 miR160

在不同逆境胁迫中发挥重要作用。例如，在拟南

芥和玉米中，miR160 通过靶向 HSP 调控温度胁

迫 响 应［59, 84］。 在 苹 果 中，miR160-MdARF17-

HYPONASTIC LEAVES1 模块能促进不定根的发

育，以抵御干旱环境［85］。此外，多个 miRNA 家

族（ 如 miR397、miR408、miR528 和 miR857）

共同靶向蓝铜蛋白漆酶，这些 miRNA 能响应铜

（续表 1）

非编码遗传资源

Non-coding genetic resources

靶基因 / 蛋白

Target genes / proteins

物种

Species

相关农艺性状

Related agronomic traits

参考文献

References

ALEX1 未明确 水稻 增加白叶枯抗性 ［61］

circR11208 未明确 拟南芥 抗灰霉病 ［62］

circRNA45 未明确 番茄 抗丁香假单孢菌 ［63］

circRNA47 未明确 番茄 抗丁香假单孢菌 ［63］

Wx 5' UTR、第一个内含子 Wx 水稻 直链淀粉合成 ［64-65］

BADH2 5' UTR BADH2 水稻 2-AP 合成 ［66］

IPA1 启动子 IPA1 水稻 每穗粒数与分蘖数解偶联 ［67］

Ef-cd OsSOC1 水稻 早熟与产量的解偶联 ［68］

miR168 AGO1 水稻 生长 - 防御平衡 ［69］

OsmiR393a PvAFB1、PvAFB2、PvAFB3、PvTIR1 柳枝稷 生长 - 防御平衡 ［70］

miR398b CSD 番茄 生长 - 防御平衡 ［71］

miR1848 OsCYP51G3 水稻 生长 - 防御平衡 ［72］

lncRNA354 miR160b 棉花 株高 - 盐胁迫平衡 ［73］
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浓度变化，调节植物在铜胁迫下的分子响应［86］。

miR398 也是被子植物中保守的 miRNA，靶向铜 /

锌超氧化物歧化酶，参与氧化、重金属、盐和干

旱胁迫响应［44, 87-89］。lncRNA 也能与 miRNA 共

同作用。例如，冬小麦中的 LncR9A、LncR117
和 LncR616 可充当 miR398 的诱饵，从而调控作

物的冷胁迫响应［60］。此外，lncRNA 在抗生物

胁迫中也发挥重要作用。水稻 lncRNA ALEX1 在

白叶枯病菌侵染后被诱导表达，进而激活茉莉酸

途径，提高水稻对白叶枯病的抗性［61］。

随着高通量测序和生物信息学分析技术的发

展，人们鉴定出响应不同逆境的 circRNA，包括

盐、干旱、紫外线、热、冷、重金属和生物胁迫

等［90-93］。利用这些工具，一些 circRNA 的功能

已被揭示。例如，拟南芥中的 circR11208 对葡萄

孢杆菌感染表现出抗性；在番茄中，circRNA45

和 circRNA47 是抗疫霉菌的正调控因子［62-63］。

此外，5’UTR 中的 uORF 通常对下游主体

ORF 的翻译起调控作用。例如，在生菜中，编辑

LsGGP2 的 uORF 不仅能提高体内的维生素 C 含

量，还能赋予作物对百草枯的抗性［94］。病原菌

通过释放转录激活效应蛋白对植物靶基因进行表

达调控，以实现其侵染目的。这些靶基因的启动

子中往往存在效应蛋白的响应元件，改变这些元

件便可调节植物的抗病性。例如，通过 TALEN

技术编辑 OsSWEET14 基因启动子中的效应蛋白

结合元件可增强水稻抗白叶枯病的能力［95］。非

编码遗传资源在逆境响应中的广泛参与，不仅拓

展了人们对植物抗性机制的理解，更为未来作物

抗逆性状的精准改良提供了全新策略。

4.3 非编码遗传资源与作物品质改良

随着农业与生物技术的发展，我国的温饱

问题已基本解决，因此，作物品质的提升成为新

时期育种家的追求目标。对于稻米而言，关键的

品质指标包括外观品质、加工品质、营养品质

和蒸煮食味品质。Waxy 基因编码的颗粒结合型

淀粉合成酶对直链淀粉含量、胶稠度、黏性及热

力学性质有显著影响。通过编辑 Wxb 等位基因

核心启动子的 TATA-box 区域，可以降低直链淀

粉含量并提升稻米品质［96］。此外，在水稻品种

‘天丰 B’中，编辑 Wxa 基因 5’UTR 的内含子

剪接位点可影响 Wxa 的转录后加工，导致成熟

mRNA 水平的下降，从而降低直链淀粉含量［64］。

Liu 等［65］研究发现，在 Wxb 背景下敲除第一个

内含子可使直链淀粉含量增加 13%~24%。香味

是稻米的另一个重要品质性状，其产生与甜菜碱

醛脱氢酶 2（Badh2）功能缺失引发的 2- 乙酰 -1-

吡咯啉（2-AP）积累有关。Wang 等［66］发现，‘南

开 138’中 Badh2 基因 5’UTR 的突变导致 2-AP

的积累，从而产生香味。上述例子表明，利用

非编码遗传资源对作物品质进行改良是可行且

有效的。然而，关于调控作物品质的 miRNA、

lncRNA 及 circRNA 等的研究仍然相对缺乏。未

来需要整合小 RNA 组学、转录组学、蛋白质组

学和代谢组学等多种手段，深入挖掘和科学鉴定

这些非编码遗传资源，发现并开发对作物品质具

有调控功能的非编码 RNA 分子。

4.4 非编码遗传资源在协调高产、优质、多抗、

广适等重要农艺性状中的应用潜力

在作物育种过程中，复杂性状往往受多基因

控制，这些基因之间存在相互作用或连锁现象，

导致性状改良的难度增加［97］。例如，提高作物

产量可能导致抗病性下降［97］，增加株高和生物

量可能引起植株倒伏［98］，增大籽粒可能降低穗

粒数［99］。作物重要农艺性状之间的偶联关系极

大地限制了多性状综合改良的实现，严重制约了

育种效率和效果，是当前遗传育种工作的重大瓶

颈。以理想株型基因 IPA1 为例，尽管其应用可

以增加每穗粒数，但同时也会导致分蘖数的减

少，难以在两者之间取得平衡。然而，Song 等［67］

通过编辑 IPA1 的启动子调控序列，筛选出一

个 IPA1-Pro10 株系，该株系缺失了负调控因子

An-1 的结合位点，改变了 IPA1 的组织表达模式，

提高了 IPA1 在穗中的表达水平，从而成功解除

每穗粒数和分蘖数之间的偶联，实现产量效益的

最大化。此外，OsSOC1 反义链转录的 lncRNA 

Ef-cd的自然变异能够缩短生育期而不影响产量，

打破早花与产量之间的制约［68］。

非编码遗传资源也参与生长 - 防御平衡，

Wang 等［69］ 研 究 发 现， 敲 低 靶 向 沉 默 复 合 体

AGO1 的 miR168 不 仅 可 以 提 高 产 量， 还 能 加

速开花并增强植物免疫性。Tian 等［100］通过开
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发 CRISPR 介导的 uORF 转换技术，筛选出一个

uORF 变体，该变体通过调控谷氨酰氨合成酶 2

的翻译，在不影响适合度的情况下赋予植物广谱

抗性。在非生物胁迫方面，异源表达 OsmiR393a

的柳枝稷不仅增加了生物量，还提高了植物的耐

冷性［70］。然而，也有一些非编码 RNA 会同时负

调控生长和抗逆性，如番茄的 miR398b 和水稻的

miR1848 均能抑制生长和非生物胁迫抗性［71-72］。

长链非编码 RNA 同样在农艺性状的解偶联中发

挥着重要作用，如棉花中的 lncRNA354 能够负调

控株高和盐胁迫耐受性［73］。

这些研究表明，非编码遗传资源在作物重要

农艺性状的解偶联中起到关键作用，是未来育种

工作中不可忽视的重要资源。育种家可以将这些

非编码遗传资源利用杂交技术渗入到广泛种植的

水稻品种中，进一步优化品种目前的性状，育成

高产、高抗、优质的材料。

4.5 基于非编码遗传资源的农业生物技术及作

物遗传改良实践

非编码遗传资源不仅在调控重要生物学功

能方面发挥着关键作用，还可作为工具推动生物

技术研究的发展。在 CRISPR/Cas9 系统中，最

初的引导 RNA 来自于 crRNA、tracrRNA 两个独

立的 RNA 分子。为便于操作，这两个 RNA 被整

合成单个 sgRNA，用以引导 Cas9 蛋白到靶位点

进行基因编辑。通过 SELEX 技术，还可以筛选

出特异性 RNA 适配体，这些适配体能够结合特

定蛋白质或小分子。例如，将 RNA 适配体 MS2

或 PP7 与 sgRNA 融合，并招募与 MCP 或 PCP 融

合的荧光蛋白，可以在植物细胞中实现端粒成

像［101］。此外，基因组中的“小肽”被认为是基

因组的“暗物质”，它们可以被植物吸收，进而

调控基因表达，甚至可以参与植物 - 微生物互

作［102］，成为功能研究的新手段。例如，miPEP

（microRNA 前体肽）能够增强母体 miRNA 的表达，

通过外源施加 miPEP 的方法研究未知 miRNA 的

功能，特别是在转化体系尚未成熟的非模式植物

中，这种方法大大简化了研究过程［11］。

不仅如此，利用植物的抗病 R 基因作为自

然激活陷阱，也是一种提高植物抗病性的有效策

略。例如，天然的 Xa10 基因只对少数白叶枯菌

生理小种有响应，为拓宽 Xa10 的抗菌谱，研究

人员将多个 TALE 效应子结合位点（如 PthXo1、

PthXo6、PthXo7、AvrXa10 和 AvrXa27） 整 合 到

抗白叶枯病基因 Xa10 开放阅读框上游 600 bp 内

的启动子区，获得 XaE5 等位基因，通过侵染试

验发现转基因植株对来自 11 个国家的 27 个白叶

枯菌株均有抗性，从而获得广谱抗白叶枯病的转

基因水稻植株［103］。此外，通过编辑感病基因

的启动子区，研究人员可以获得带有病原菌效应

子对应突变 EBE 区的转基因植株，进一步提高

广谱抗病性。通过对启动子区或 5’UTR 区进行

基因编辑，研究者们还能创制新的上游开放阅读

框，从而精准调节下游主开放阅读框的蛋白表达

水平［104］。类似地，人们可以从这些案例中得到

启发，编辑其他抗病基因的调控序列，并且在水

稻以外的其他粮食作物和经济作物中进行研究应

用。因此，非编码遗传资源不仅揭示了植物基因

调控的深层奥秘，更为农业生物技术的创新开辟

了广阔前景。

5 非编码遗传资源的发掘与功能验证方法

5.1 高通量测序与生物信息学技术

高通量测序技术已成为非编码遗传资源鉴

定 的 关 键 工 具， 特 别 是 在 miRNA、lncRNA、

phasiRNA 和 circRNA 的识别方面。miRNA 的鉴

定最早依赖于二级结构和保守序列的计算预测，

但随着数据量的增加和技术的发展，深度测序

成为主要手段。miRBase 的更新显示，注册的

miRNA 数量从 2001 年的 28 个增加到当前（2024

年）的 48 885 个，这要求鉴定方法更加精确和

高效。当前，miRNA 的鉴定方法包括基于二级

结构和保守序列的计算预测、small RNA 文库

克隆法以及高通量测序［105-108］。计算预测法通

过分析 miRNA 前体的特征和二级结构来预测

miRNA，这些方法虽然成功识别了大量特异性

miRNA，但也存在假阳性问题；高通量测序技术

提供了更为全面的鉴定结果，其中 miRDeep-P2

和 sRNA bench 等工具被广泛应用于植物 miRNA

的注释，这些工具结合序列相似性分析和机器学

习方法，有效提高了 miRNA 鉴定的准确性［109］。

phasiRNA 的鉴定同样依赖于高通量测序技术。
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通过构建小 RNA 文库并进行测序，结合降解组

测序来确认 miRNA 或 phasiRNA 引发的切割事

件，可以识别 miRNA 和 phasiRNA 的切割位点及

其靶基因。pssRNAMiner 和 Phase Tank 等工具被

用于识别和分析可能生成 phasiRNA 的前体基因

（PHAS 基因）［110-111］，并通过检测 sRNA 数据

中的周期性 siRNA 簇来筛选候选 PHAS 基因。

lncRNA 的鉴定则主要依赖于对 RNA-seq 数

据的改进分析。由于植物 lncRNA 可能具有开放

阅读框或被误识别为编码基因，导致识别过程

复杂。常规流程包括从 RNA-seq 实验中获取原

始读数，使用比对软件（如 Bowtie）进行比对，

或在无参考基因组的情况下进行 de novo 转录组

组装。然后，筛选出长度大于 200 个核苷酸的

转录本，排除开放阅读框长度大于 100 个氨基酸

的转录本。利用编码潜力计算软件（如 CPC、

CPC2、CPAT）进一步评估转录本的编码潜力，

然 后 通 过 INFERNAL 等 工 具 识 别 二 级 结 构 特

征，最后排除与已知编码基因外显子重叠的转录

本［112-114］。这一流程虽然具有一定的局限性，

但已经成功鉴定许多功能重要的 lncRNA。

对于 circRNA 的鉴定，考虑到其闭合环状

结构对外切酶不敏感、稳定性高，建库过程中

需去除 rRNA 并消化线性 RNA，以提高 circRNA

的富集度。随着测序技术的发展，Nanopore 等

三代测序技术的应用使得 circRNA 的全长直接

测 序 成 为 可 能， 提 高 了 检 测 效 率 和 可 靠 性。

CIRCexplorer2、CircPlant 和 PCirc 等工具被广泛

应用于植物 circRNA 的鉴定与分析［115-117］。

5.2 功能验证方法

功能验证是确定非编码序列生物学功能的

关键步骤，近年来非编码 RNA 的研究方法也有

一些改进［39, 118］。亚细胞定位研究是了解非编

码 RNA 功能的重要基础。通过荧光原位杂交

（FISH）技术，可以标记并观察非编码 RNA 在

细胞核、细胞质或特殊细胞器中的定位，这有助

于理解其在转录调控、翻译调控及其他细胞功

能中的作用［119-120］。分离胞浆和胞质的 RNA 进

行 PCR 检测也是一种常用方法，能够验证非编

码 RNA 的亚细胞定位［120］。RNA- 蛋白质相互

作用在调节 mRNA 和非编码 RNA 功能中扮演着

重要角色，近年来开发出多种鉴定 RNA- 蛋白质

相互作用的方法［118］。RNA pulldown 技术则是

研究 RNA 与蛋白质相互作用的核心方法。通过

体外转录标记生物素 RNA 探针，与细胞提取液

中的蛋白质孵育，形成 RNA- 蛋白质复合物，

再利用链霉亲和素标记的磁珠进行富集，最终通

过 Western blot 或质谱等技术鉴定 RNA 与蛋白质

的结合情况［121］。这种方法能够高效地捕获和分

析 RNA- 蛋白质复合物。RNA 结合蛋白免疫沉

淀技术（RIP）用于研究单个蛋白质和 RNA 分子

之间的结合。通过特异性抗体沉淀 RNA- 蛋白复

合物，经过分离和纯化后，可使用 q-PCR 或测

序分析结合在复合物上的 RNA。这一技术能够

提供有关 RNA 和蛋白质相互作用的详细信息。

三分子荧光互补实验（TriFC）是一种新兴技术，

通过 MS2 序列偶联的 RNA、MSCP 偶联以及待

验证蛋白偶联的黄色荧光蛋白片段实现 RNA- 蛋

白质的荧光标记。该系统利用 MSCP 识别并结合

MS2 RNA 序列，使得距离较远的荧光蛋白片段

在空间上靠近并重新组成完整的荧光蛋白，从而

发出黄色荧光［38］。这种方法能有效地观察和验

证 RNA 与蛋白质的相互作用。以上众多功能验

证方法为非编码 RNA 的生物学功能研究提供了

多角度的解析手段，有助于揭示其在细胞中的真

实作用及机制。

6 结语与展望

种质创新与分子育种是农学研究的核心，也

是保障国家粮食安全与农业长期发展的战略性任

务。现代生命科学技术的飞速发展，尤其是对非

编码遗传资源的深入挖掘与应用，为农业生物复

杂遗传性状的研究注入新的活力。近年来，众多

研究揭示非编码遗传资源在植物生长发育、代谢、

产量和品质等关键性状调控中的关键作用，为人

们理解植物性状的遗传基础提供了全新的视角，

并为现代农业的分子育种技术开辟创新之路。非

编码遗传资源的持续研究，不仅为现代农业提供

坚实的理论基础和实用的技术工具，更加速了种

质创新与分子育种技术的发展，有助于破解农业

生产中的瓶颈问题，确保国家粮食安全与农业的

可持续发展。
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基于当前研究基础和对未来趋势的观察，

“非编码遗传资源与作物重要农艺性状调控”

领域的未来发展方向应着眼于以下几个方面：

（1）新型非编码遗传资源的发掘与鉴定。未来

可进一步发掘和鉴定未知的非编码遗传资源，尤

其是在基因组“暗物质”中寻找对农艺性状具有

潜在调控作用的分子。通过高通量测序和生物信

息学分析相结合，挖掘具有重要功能的新型非编

码 RNA。（2）决定农作物重要农艺性状的非编

码遗传资源及作用机制研究。深入研究非编码遗

传资源在作物生长发育、产量和品质等关键性状

中的调控机制。通过功能和机制研究明确非编码

遗传资源如何通过调控基因表达网络，影响农艺

性状的形成。（3）非编码遗传资源优异等位变

异的挖掘与功能鉴定。通过大规模基因组分析和

群体遗传学方法，挖掘与优良性状相关的非编码

序列变异，解析其对性状的贡献。利用功能验证

试验确定这些变异的具体作用，为分子设计育种

提供候选基因和靶标，推动作物品种的改良和创

新。（4）非编码 RNA 跨界传播的功能和机制。

研究非编码 RNA 在植物间、植物与其他生物体

间的跨界传播机制，揭示其在生态系统中信息传

递和适应性调控中的作用，以及非编码 RNA 在

生物适应性、抗病性等性状中的独特贡献，为农

业生产提供新的调控手段。（5）非编码遗传资

源应用于作物品种改良及分子育种设计。利用非

编码 RNA 开发创新型育种技术，提升作物抗逆

性、营养品质和产量等关键性状。将优良非编码

RNA 资源引入作物品种改良中，开发具有自主

知识产权的育种技术，为现代农业提供高效的分

子工具和解决方案。（6）非编码遗传资源应用

的安全性评价。在非编码 RNA 应用于作物育种

的过程中，系统评估其环境和食品安全性，分析

潜在的生态风险和基因流动性。通过建立安全评

价体系和监管框架，确保非编码 RNA 技术的安

全应用，为其在农业中的大规模推广提供科学依

据和政策支持。（7）RNA 合成生物学研究。通

过合成和工程化设计 RNA 分子，开发新型 RNA

工具，如人工合成的核酸适配体、开关型 RNA

和智能化 RNA 分子等，以实现对农业生物的精

细调控和改良，为作物育种提供更为灵活和高效

的技术手段。
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