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大白菜长链非编码 RNA 研究进展

王瑞华，韩 敏，李媛媛

（潍坊学院现代农学院，山东 潍坊 261000）

摘 要：长链非编码 RNA（lncRNAs）是一种长度至少为 200 个核苷酸且缺乏显著编码能力的功能性非编码

RNA 分子，在植物的生长发育和胁迫应对过程中发挥重要调控作用。大白菜（Brassica rapa L. ssp. pekinensis）属

于芸薹属蔬菜作物，是我国种植面积最大的蔬菜作物之一。大白菜杂交种具有明显的杂种优势，杂合状态下基因表

达调控网络发生改变，激发新的调控机制，使得基因表达水平发生波动，引起各种生理生化反应的变化，进而导致

性状改变、形成优势表型。lncRNAs 作为非编码调控 RNA，可以通过顺式作用和反式作用直接调控基因表达，或

作为 miRNAs 前体或者靶标间接调控基因表达，导致基因差异性表达。因此，lncRNAs 可能在大白菜杂种优势的形

成中起重要调控作用。随着高通量测序技术的不断发展和芸薹属作物相关参考基因组数据的发表，大白菜 lncRNAs

的种类、数量和功能被不断探索。研究发现，大白菜中存在 5 种类型的 lncRNAs：基因间、内含子、正义、反义和

双向 lncRNAs，其中基因间 lncRNAs 的数量最多。lncRNAs 可调控大白菜的春化和花粉发育过程，还可调控大白菜

应对生物和非生物胁迫，如霜霉病菌、尖孢镰刀菌和高温等。该文总结了植物 lncRNAs 的来源、分类和调控蛋白

质编码基因表达的方式，以及大白菜中鉴定到的 lncRNAs 种类、数量及其生物学功能，为研究 lncRNAs 在大白菜

的生长发育和遗传调控中的生物学功能提供重要参考。

关键词：大白菜；长链非编码 RNA；基因表达调控；分子机制；生物学功能；杂种优势
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Progress in Research on the Long Non-coding
RNAs in Chinese Cabbage

WANG Ruihua, HAN Min, LI Yuanyuan

（School of Advanced Agricultural Sciences, Weifang College, Weifang 261000, China）

Abstract: Long non-coding RNAs (lncRNAs) are functional non-coding RNA molecules that are at least 200 nucleotides 

in length and lack significant coding ability, having important regulation effects on plant growth and development and response 

to stress. Chinese cabbage (Brassica rapa L. ssp. pekinensis) belongs to the Brassica vegetable crop and is one of the vegetable 

crops with the largest planting area in China. Chinese cabbage hybrids exhibit significant hybrid vigor. In the hybrid state, the 

gene expression regulatory network undergoes alterations that stimulate new regulatory mechanisms, resulting in variations in 

gene expression levels. These changes subsequently affect various physiological and biochemical reactions, ultimately leading 

to modifications in traits and the emergence of a dominant phenotype. As a type of non-coding regulatory RNA, lncRNAs can 

directly regulate gene expression through both cis-acting and trans-acting mechanisms, or indirectly regulate gene expression 

as either precursors or targets of miRNAs, which contributes to differential gene expression. Consequently, lncRNAs may play 
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a crucial regulatory role in the heterosis formation of Chinese cabbage hybrids. With the continuous development of high-

throughput sequencing technology and the publication of reference genome data related to Brassica, the types, number and 

functions of Chinese cabbage lncRNAs have been continuously explored. The studies find that there are five types of lncRNAs 

in Chinese cabbage: intergenic lncRNAs, intron lncRNAs, sense lncRNAs, antisense lncRNAs and bidirectional lncRNAs, 

of which the number of intergenic lncRNAs is the largest. lncRNAs can regulate the vernalization and pollen development in 

Chinese cabbage. In addition, lncRNAs can also regulate Chinese cabbage’s response to biotic and abiotic stresses, such as 

downy mildew, fusarium oxysporum, and high temperature. This paper summarizes the source, classification and ways that 

regulate the expression of protein-encoding genes in plant lncRNAs, as well as the types, number and biological functions of 

lncRNAs identified in Chinese cabbage, providing important references for studying the biological functions of lncRNAs in 

regulating the growth, development and genetic regulation of Chinese cabbage.

Key words: Chinese cabbage; long non-coding RNA; gene expression regulation; molecular mechanism; biological 

function; heterosis

长链非编码 RNA（lncRNAs）最初被认为是

基因组转录时产生的“噪音”，是 RNA 聚合酶

II 转录过程中形成的副产物，无生物学功能。后

来，lncRNAs 被证实在动物的生长发育和遗传调

控中发挥重要作用［1-2］，这才引起研究者的广

泛关注。随着高通量测序技术的发展，多种植

物中的 lncRNAs 被鉴定与研究，如拟南芥、水

稻、银杏、木薯、毛白杨等［3-8］。lncRNAs 的一

级结构与 mRNAs 相似，具有内含子区域，5' 末

端有帽子结构，3' 末端有 poly A 尾巴。但是，

与 mRNAs 相比，lncRNAs 无长的开放阅读框，

表达量偏低，一级结构的序列保守性也偏低，二

级结构具有一定的保守性［9-11］。lncRNAs 可调

控农作物生长发育过程和应对生物与非生物胁

迫。例如，lncRNAs 可与 miRNAs 互作调控小麦

籽粒的发育和籽粒性状的形成［12］；lncRNAs 通

过调控叶绿素生物合成和激素信号转导等过程

增强水稻抵御干旱胁迫的能力［13］，并可通过调

控激素信号转导和植物病原菌互作等过程协助西

葫芦响应霜霉病［14］。目前，植物 lncRNAs 数据

库的开发利用为研究 lncRNAs 在农作物生长发

育中的生物学功能提供了重要的参考信息，如

lncPheDB、CANTATAdb 3.0 和 JustRNA［15-17］。

大白菜（Brassica rapa L. ssp. pekinensis）属于芸

薹属十字花科农作物，是人们日常生活中不可缺

少的蔬菜。其耐贮运，供应期长，兼备食用价值

与药用价值，在我国蔬菜周年生产、周年供应和

稳定市场等方面起着重要作用。为了满足人们的

需要，大白菜杂交种应运而生，其具有明显的产

量优势［18］。研究表明，大白菜杂交种中基因的

差异表达与杂种优势的形成密切相关［19］。关于

大白菜杂交种杂种优势的研究主要集中在基因表

达水平，缺乏在基因表达调控水平上的探索。

lncRNAs 对基因表达具有重要的调控作用，可导

致基因的差异性表达，目前关于 lncRNAs 调控大

白菜杂种优势形成的分子机制研究较少。先确定

与大白菜杂种优势形成有关的 lncRNAs，再针对

性地进行生物学功能分析，进而阐明杂种优势形

成的分子机理是一种新的研究杂种优势的策略。

近年来，大白菜中 lncRNAs 的种类、数量及其在

大白菜生长发育和应对胁迫中的调控作用被不断

探索。本文概述了植物 lncRNAs 的来源、分类

和其调控蛋白质编码基因表达的方式，以及大白

菜中鉴定出的 lncRNAs 的种类、数量和生物学

功能，为后续研究与大白菜杂种优势形成相关的

lncRNAs 提供参考。

1 植物 lncRNAs 的来源、分类和作用方式

1.1 植物 lncRNAs 的来源

目前，植物 lncRNAs 主要有 5 种来源方式：

（1）开放阅读框插入到蛋白质编码基因序列

中导致该基因序列发生变化，失去蛋白质编码

能力，产生 lncRNAs；（2）染色质发生重组或

重排导致最初不相连的两个非转录区域串联合

并到一起，产生具有多个外显子的 lncRNAs；

（3）非编码基因序列通过逆转座复制形成具有

功能性的反转录基因或非功能性的假基因，产生

lncRNAs；（4）局部两段重复基因序列串联产
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生 lncRNAs；（5）基因组中插入转座元件产生

lncRNAs ［20］。植物 lncRNAs 大多数是由 RNA 聚

合酶 II 转录而来，但也有少部分可以由植物特有

的 RNA 聚合酶 IV 和 V 转录而来［21］。此外，在

拟南芥中还发现 lncRNAs 可由 RNA 聚合酶 III 转

录而来［22］。

1.2 植物 lncRNAs 的分类

根据蛋白质编码基因在基因组的相对位置，

植物 lncRNAs 至少可以分为下列 6 种：（1）正

义 lncRNA：转录于蛋白质编码基因正义链，与

对应 mRNA 至少有 1 个外显子重叠，二者转录

方向相同；（2）反义 lncRNA：转录于蛋白质编

码基因的反义链，与对应的 mRNA 存在完全或

部分互补序列，二者转录方向相反；（3）双向

lncRNA：lncRNA 与蛋白编码基因共用 1 个启动

子，但其转录方向与蛋白质编码基因相反；（4）

内含子 lncRNA：转录于蛋白质编码基因内含子

区域，与对应的 mRNA 外显子没有重叠；（5）

基因间 lncRNA：转录于两个蛋白质编码基因之

间的序列；（6）环状 lncRNA：丰度较低，源自

pre-mRNA 内部外显子的反向剪接反应，具有共

价闭合结构，且比线性 lncRNA 表现出更高的序

列保守性［23-24］。

根据 lncRNAs 在基因组中的转录位置，植

物 lncRNAs 可 分 为 转 座 子 相 关 lncRNA、 增 强

子相关 lncRNA、启动子上游 lncRNA、启动子

相 关 lncRNA、 转 录 起 始 位 点 lncRNA 和 非 翻

译 区 lncRNA。 此 外， 根 据 lncRNAs 的 作 用 方

式， 其 又 可 分 为 信 号 分 子 类 lncRNA、 诱 饵 分

子 类 lncRNA、 引 导 类 lncRNA 和 支 架 分 子 类

lncRNA［25］。

1.3 lncRNAs 调控蛋白质编码基因表达的方式

一级结构的 lncRNAs 可以直接与 mRNAs 结

合，影响 mRNAs 剪切和翻译，甚至诱发 mRNA

降解；还可以在结合后间接影响蛋白质编码基因

的表达。相对保守的二级结构是 lncRNAs 发挥

功能的主要形式，通过与调控蛋白结合改变组蛋

白和 DNA 修饰，从而引起染色质重塑或影响转

录因子功能等。作为一种具有调控蛋白质编码

基因表达功能的非编码 RNAs，lncRNAs 可通过

以下多种方式调控蛋白质编码基因表达：（1）

lncRNAs 通过招募修饰蛋白或者复合体改变组蛋

白或 DNA 的修饰，激活或抑制蛋白质编码基因

转录［26-28］。（2）lncRNAs 与转录因子相互作用，

激活或抑制蛋白质编码基因表达［29-30］。（3）

lncRNAs 与剪接因子或蛋白质相互作用，通过

调节 mRNAs 的选择性剪接影响蛋白质编码基因

的 表 达［31-33］。（4）lncRNAs 吸 附 miRNAs，

阻止 miRNAs 对 mRNAs 发挥作用，间接调节蛋

白 质 编 码 基 因 表 达［34-36］。（5）lncRNAs 作 为

miRNAs、小干扰 RNAs（siRNAs）或阶段性小干

扰 RNAs（phasiRNAs）前体，影响蛋白质编码基

因表达［37-39］。（6）lncRNAs 通过与 mRNAs 结

合诱发 mRNAs 降解，降低蛋白质编码基因表达

水平［40］。（7）lncRNAs 与 RNA 甲基转移酶或

去甲基酶相互作用，从而调节蛋白质编码基因的

表达［41］。（8）lncRNAs 通过改变调控蛋白的定

位影响蛋白质编码基因表达［42］。（9）lncRNAs

通过调节 mRNAs 的稳定性和翻译过程，进而改

变蛋白质编码基因表达水平［43-44］。此外，有些

lncRNAs 可以翻译成多肽，或者与蛋白质相互作

用，在翻译后水平上控制蛋白质的磷酸化、乙酰

化和泛素化［45-46］。

2 大白菜 lncRNAs 的鉴定

高通量测序技术是鉴别植物 lncRNAs 的一种

有效手段［47］。利用高通量测序技术已经在全基

因组范围内鉴定出不同类型的大白菜 lncRNAs（表

1）。Shea 等［48］在冷处理后的大白菜‘RJKB-T24’

叶片中鉴定出 2 088 个 lncRNAs，其中 1 444 个

是基因间 lncRNAs。在两个抗霜霉病大白菜自交

系 （‘T12-85’和‘T12-19’）和一个易感霜

霉病大白菜自交系（‘91-112’）叶片中共鉴

定出 3 711 个 lncRNAs，其中 2 591 个是基因间

lncRNAs ［49］。Song 等［50］对大白菜‘Chiifu-401-42’

进行不同时间的热处理，然后对叶片进行高通

量测序，共检测到 18 253 个 lncRNAs，基因间

lncRNAs 占 比 41.5%。Akter 等［51］ 在 大 白 菜 镰

刀菌黄化敏感系和抗性自交系（‘RJKB-T24’

和‘RJKB-T23’）中共发现了 1 173 个基因间

lncRNAs。在耐抽薹大白菜‘桔红心’种芽春化

过程中鉴定到 3 382 个 lncRNAs，数量最多的是
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基因间 lncRNAs［52］。在大白菜双单倍体‘FT’（‘DH 

line FT’）中鉴定到 407 个 lncRNAs，其中 289

个是基因间 lncRNAs ［53］。对接种非致病型根

肿菌和致病型根肿菌的大白菜‘BJN 222’进行

全转录组测序，共鉴定出 12 971 个 lncRNAs，

9 847 个是基因间 lncRNAs［54］。Li 等［55］在大白

菜雄性不育系和其保持系花药中共发现 3 312 个

lncRNAs，但这些 lncRNAs 未被具体分类。类似

地，Wei 等［56］在雄性不育突变系（‘366-2S’） 

和野生型（‘366-2F’）花药中分别发现 1 781

和 2 057 个 lncRNAs，同样也没有被具体分类。

综上所述，针对大白菜不同品系、不同处理、不

同组织的 lncRNAs 高通量测序研究中有一个共同

的特点：基因间 lncRNAs 的数量最多，由此推测

其是大白菜中最常见的 lncRNA 类型。目前，大

白菜中尚未见环状 lncRNAs 的报道，可能是因为

环状 lncRNAs 在大白菜中的表达量过低而难于检

测，或者是因为研究者未对环状 lncRNAs 进行筛

选，只针对于线性的 lncRNAs。

3 lncRNAs 在大白菜中的生物学功能

3.1 lncRNAs 参与调控大白菜春化过程

春化过程对大白菜的开花和种子产量起着

至关重要的作用。FLC 基因是主要的开花抑制

基因，春化过程中，抑制 FLC 基因的表达才能

促进花期转变［57］。在拟南芥中，COOLAIR 起

源于 FLC 基因位点的一个反义 lncRNA，通过

组 蛋 白 去 甲 基 化 酶 FLD（FLOWERING LOCUS 

D）导致 H3 组蛋白第 4 位赖氨酸的去甲基化，

从 而 抑 制 FLC 基 因 转 录、 诱 导 开 花。 此 外，

COOLAIR 还 参 与 H3 组 蛋 白 第 36 位 赖 氨 酸 甲

基 化（H3K36me3） 的 丢 失，H3K36me3 是 春

化过程中 FLC 位点转录激活的一种组蛋白修

饰［58］。在大白菜中发现了与拟南芥 COOLAIR
功 能 相 似 的 3 个 lncRNAs（lncFLC1、lncFLC2a
和 lncFLC2b），三者过量表达会明显降低 FLC
的表达量，并提高了两个促进开花基因（FT 和

SOC）的表达量［59］。此外，在耐抽薹大白菜‘桔

红心’种芽春化研究中，发现 6 个反义 lncRNAs

可 调 控 FLC 基 因 表 达：MSTRG.33720.1 调 控

BrFLC1 表达，MSTRG.3687.1、MSTRG.3687.2、

MSTRG.3687.3、MSTRG.3687.4 和 MSTRG.3687.5
调 控 BrFLC2 表 达［52］。Shea 等［48］ 在 大 白 菜

‘RJKB-T24’中除找到调控 BrFLC2 的 1 个反

义 lncRNA（BrFLC2as）外，还发现了两个调控

MAF 基因（春化后表达受到抑制）表达的反义

lncRNAs（Bra024350as 和 Bra024351as）。在大

白菜双单倍体‘FT’春化研究中确定了 151 个差

异表达的 lncRNAs，这些 lncRNAs 的靶基因显著

性富集于 5 个代谢途径：光合作用、硫代葡萄糖

苷生物合成、脂质代谢、色氨酸代谢和苯并恶嗪

类生物合成；并构建了与春化相关的竞争性内源

RNA 网络，包含 108 个 miRNA-mRNA 互作对、

67 个 miRNA-lncRNA 互 作 对 和 12 个 miRNA-

表 1 通过高通量测序鉴定出的大白菜 lncRNAs 的种类和数量

Table 1 Types and number of lncRNAs in Chinese cabbage identified through high-throughput sequencing

大白菜品种

Chinese cabbage cultivar

LncRNAs 数量

Number of lncRNAs

LncRNAs 种类

Type of lncRNAs 

参考文献

Reference

RJKB-T24 2088 1 444 个基因间 lncRNAs、551 个反义 lncRNAs、93 个内含子 lncRNAs ［48］

T12-85、T12-19、91-112 3711 2 591 个基因间 lncRNAs、61 个内含子 lncRNAs、218 个正义 lncRNAs、563

个反义 lncRNAs、278 个双向 lncRNAs

［49］

Chiifu-401-42 18253 7 575 个基因间 lncRNAs、6 754 个内含子 lncRNAs、3 924 个反义 lncRNAs ［50］

RJKB-T24、RJKB-T23 1794 1 173 个基因间 lncRNAs、529 个反义 lncRNAs、92 个内含子 lncRNAs ［51］

桔红心 Juhongxin 3382 1 319 个 基 因 间 lncRNAs、33 个 内 含 子 lncRNAs、237 个 双 向 lncRNAs、

1 218 个反义 lncRNAs、34 个正义 lncRNAs、其他类型 541 个

［52］

DH line FT 407 289 个基因间 lncRNAs、79 个正义 lncRNAs、33 个反义 lncRNAs、6 个内含

子 lncRNAs

［53］

BJN 222 12971 9 847 个基因间 lncRNAs、616 个双向 lncRNAs、212 个内含子 lncRNAs、

2 274 个反义 lncRNAs、22 个正义 lncRNAs

［54］
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circRNA 互作对，其中涉及几个重要的春化相关

基因，这些基因参与抽薹、花器官形成、开花和

开花时间的调节［10］。

3.2 lncRNAs 参与调控大白菜花粉发育

大白菜是典型的异花授粉农作物，其杂交种

具有明显的杂种优势［60］。大白菜雄性不育是一

个重要的研究领域，直接关系到优良大白菜杂交

种的培育。在配制大白菜杂交种的过程中，雄性

不育系是一种理想的杂交制种材料［61］。为找到

与花粉发育相关的 lncRNAs，Wei 等［56］以雄性

不育突变系（‘366-2S’）和野生型（‘366-2F’）

为研究材料进行高通量测序，利用生物信息学方

法分析出 3 个与花粉发育相关的 lncRNA-mRNA

调控关系对：MSTRG.9997- BraA04g004630.3C、

MSTRG.5212-BraA02g040020.3C 和 MSTRG.13532-

BraA05g030320.3C。 其 中，BraA04g004630.3C
编码一种 β 葡聚糖酶，可特异性催化花粉发育

过程中胼胝质壁的水解；BraA02g040020.3C 和

BraA05g030320.3C 编码果胶酯酶，该酶可使果胶

去甲基化，然后被内聚半乳糖醛酸酶裂解，导致

细胞壁松弛；多项研究发现果胶酯酶在花粉和花

粉管发育中发挥重要作用，其功能缺陷可能导致

雄性不育。以大白菜雄性不育系‘BVRC-CMS96’

和保持系‘18BCM’为材料，Li 等［55］通过生物

信息学分析方法预测到了一个与 AGO 6 基因互

作的反义 lncRNA（TCONS_00005770），AGO 6
基因在成熟花粉粒中具有较高的表达水平，其编

码的蛋白质是不同小 RNA 调控途径的关键参与

者。在研究大白菜双单倍体‘FT’花药发育过程

中，Shi 等［62］构建了花粉发育相关的竞争性内

源 RNA 网络，包含 97 个 miRNA-mRNA 互作对、

281 个 miRNA-lncRNA 互 作 对 和 23 个 miRNA-

circRNA 互作对，其中涉及几个重要的花药发育

相关基因，这些基因参与小孢子形成、绒毡层和

胼胝质层发育、花药壁形成和花药开裂的调节。

3.3 lncRNAs 参与调控大白菜响应生物胁迫

3.3.1 lncRNAs 调控大白菜抵御霜霉病菌 霜霉

病是大白菜常见真菌病害之一，严重时可造成大

白菜叶片变黄枯死，直接影响大白菜的品质和产

量。Zhang 等［49］在对抗霜霉病和易感霜霉病大

白菜接种霜霉病菌后，发现抗性大白菜中顺式

和反式功能的 lncRNAs 显著多于易感大白菜，

并且这些 lncRNAs 调控的靶基因主要参与防御

反应。此外，还确定了一个抗性相关的 lncRNA

（MSTRG.19915）， 它 是 BrMAPK15 基 因 的 长

链非编码反义转录本；利用病毒诱导的基因沉

默（VIGS） 技 术 沉 默 MSTRG.19915 和 其 靶 基

因 BrMAPK15 后，结果显示沉默 MSTRG.19915
可 显 著 提 高 易 感 大 白 菜 的 抗 病 能 力， 而 沉 默

BrMAPK15 可显著降低抗病大白菜的抗病性；利

用瞬时过表达体系在大白菜子叶中验证后，推测

MSTRG.19915 是通过与 BrMAPK15 的 mRNA 形

成互补双链来调控 BrMAPK15 基因的表达，进

而参与调控大白菜抗霜霉病反应。

3.3.2 lncRNAs 调控大白菜抵御尖孢镰刀菌 尖

孢镰刀菌是存在于土壤中的真菌，可在大白菜维

管束内大量繁殖，形成的菌丝和分生孢子可堵塞

大白菜的维管束导管， 导致大白菜因缺水而萎蔫

死亡。尖孢镰刀菌也是导致大白菜根腐病的病原

菌之一［63］。大白菜抗尖孢镰刀菌系在接种尖孢

镰刀菌后，反义 lncRNA MSTRG.4734 显著性上

调表达，其从 Bra029414 基因的反义链转录而来；

Bra029414 基因在接种尖孢镰刀菌后也会显著性

上调表达，与 MSTRG.4734 的表达水平呈正相关，

表明 MSTRG.4734 正向调控 Bra029414 基因的表

达；Bra029414 的拟南芥直系同源基因属于 2-

氧戊二酸铁（II）依赖性双加氧酶超家族，该酶

在病原体感染或水杨酸（Salicylic acid，SA）处

理后会上调表达，Bra029414 是镰刀菌黄化抗性

的重要基因，可能参与抗性品系在感染尖孢镰刀

菌后的 SA 稳态调节［51］。

3.3.3 lncRNAs 调控大白菜抵御芸薹根肿菌 芸

薹根肿菌是粘菌门根肿菌纲的代表生物，寄生于

十字花科农作物的根部。根肿病是由芸薹根肿

菌侵染诱发的一种专性寄主土传性真菌病害，

导致农作物叶片变黄、根部膨大，阻碍营养输

送，整个植株逐渐枯萎，严重影响农作物的产

量和品质［64］。利用高通量测序技术对接种非

致病型根肿菌和致病型根肿菌的大白菜‘BJN 

222’进行全转录组测序，筛选出差异表达的

lncRNAs、miRNAs 和 mRNAs， 确 定 了 一 组 与

抗根肿病相关的 lncRNA-miRNA-mRNA 调控关
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系（TONS_0025646-novel-m0732-3p-CRa）；

novel-m0732-3p 作为一个信号应答调节器，通过

靶向抗病基因 CRa 调节植物的抗根肿病反应；表

达量分析显示抗病基因 CRa 与 TCONS_0025646
的表达量呈正相关，与 novel-m0732-3p 的表达

量呈负相关，TCONS_0025646-novel-m0732-3p-

CRa 通过激活植物激素信号转导途径，显著升高

SA 和茉莉酸（Jasmonic acid，JA）的含量，提高

大白菜的抗病性［54］。

3.4 lncRNAs 参与调控大白菜响应非生物胁迫

3.4.1 lncRNAs 调控大白菜响应高温 高温会引

起大白菜发生严重的氧化应激反应，显著降低大

白菜中类胡萝卜素的含量，直接影响大白菜的生

长发育［65］。高温也会导致大白菜提早抽薹和抗

病能力减弱，因而降低大白菜的产量和品质［66］。

近年来，我国夏季持续高温，增强大白菜的高温

耐抽薹性已成为大白菜品质改良的重要方向。

Song 等［50］在大白菜中找到了 1 229 个与热响应

相关的 lncRNAs，它们的靶基因高度富集于内质

网蛋白质加工和植物激素信号转导途径；内质

网蛋白质加工途径中的 HSP 基因编码热休克蛋

白，该蛋白作为分子伴侣，通过重建功能性蛋白

质构象在响应热胁迫中发挥主要作用。此外，其

构建了与热胁迫响应相关的竞争性内源 RNA 网

络， 包 含 38 个 lncRNAs、16 个 miRNAs 和 167

个 mRNAs，lncRNAs 与这些 miRNA 的相互作用

也可能在大白菜耐热性中发挥重要的调节作用。

Eom 等［67］在大白菜中鉴定出 93 个热响应相关

的 lncRNAs， 其 中 有 65 个 lncRNAs 被 预 测 为

miRNA 的靶标。

3.4.2 lncRNAs 调 控 大 白 菜 响 应 SA SA 是 植

物体内形成的重要胁迫激素，可调节植物应对

非生物胁迫［68］。在拟南芥中，AtR8lncRNA 在

种子吸胀和萌发阶段会大量表达，其缺失可显

著性降低 SA 应激条件下种子的萌发率；在大白

菜中，BrpR8lncRNA 是 AtR8lncRNA 的同源物，

表达量分析表明 BrpR8lncRNA 在白菜种子萌发

阶段呈现高表达趋势，也会明显响应 SA，表明

BrpR8lncRNA 参与响应 SA 应激环境，在调控大

白菜应对非生物胁迫中发挥重要作用［69］。

4 结语与展望

越来越多的研究表明，lncRNAs 的调控作用

与植物杂种优势的形成密切相关。张硕等［70］发

现杂交水稻中 lncRNA-Ef-cd 可调控 OsSOC1 基

因的表达，提高了杂交水稻氮素利用率及光合效

率，促进了杂交水稻早熟但产量不降低。此外，

在杂交水稻 lncRNAs 研究中，研究者还构建了

与叶片优势表型相关的 lncRNA-mRNA 共表达调

控网络，功能注释分析显示这些 lncRNAs 的靶

标 mRNAs 涉及氨基酸代谢、类胡萝卜色素生物

合成和油菜素类固醇生物合成等与叶片形态发育

密切相关的代谢过程，推测 lncRNAs 参与杂交

水稻叶片优势表型的形成［71］。Shu 等［72］运用

生物信息学方法将辣椒杂交种与亲本之间差异表

达 的 lncRNAs、miRNAs 和 mRNAs 进 行 联 合 分

析， 构 建 了 lncRNA-mRNA 和 lncRNA-miRNA-

mRNA 共表达调控网络，靶标 mRNAs 的 KEGG

分析表明这些靶标基因涉及叶绿素生物合成、

花青素生物合成和植物激素信号转导等途径，

推测 lncRNAs 在辣椒杂种优势表型形成中发挥

重要调控作用。对棉花杂交种与亲本之间差异表

达 lncRNAs 的靶标基因进行代谢分析，结果表明

这些靶标基因涉及甘油酯代谢、烟酸和烟酰胺代

谢和半乳糖代谢等途径；甘油酯作为类囊体膜的

成分，在光合作用中起着不可或缺的作用，甘油

酯代谢途径相关基因在杂交种中的表达水平显著

提高，可能是由于 lncRNAs 的调控引起，因此

lncRNAs 在棉花杂交种优势表型形成中发挥一定

作用［73］。

大白菜是具有较强杂种优势的异花授粉作

物，目前很多栽培品种均为 F1 杂交种，与亲本

相比，大白菜杂交种有明显的杂种优势［36-19,74］。

研究表明，大白菜杂交种中基因的差异表达与

杂种优势的形成密切相关［19］。lncRNAs 对基因

表达具有重要的调控作用，可导致基因的差异性

表达。因此，lncRNAs 的调控作用可能有助于大

白菜杂种优势的形成。目前，关于 lncRNAs 调

控大白菜杂交种杂种优势形成的研究较少。高通

量测序技术及相关生物信息分析已经应用于植物

lncRNAs 的鉴定和功能预测，这为研究 lncRNAs
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参与大白菜杂交种杂种优势形成的分子机理提供

了技术支持。针对这方面的分子机理研究，可以

采取以下策略：

（1）挖掘与杂种优势相关的 lncRNAs。以

大白菜杂交种和其亲本为研究材料，利用高通量

测序技术，找出杂交种和亲本之间差异表达的

lncRNAs 和 mRNAs；针对大白菜杂交种的优势，

选择一个要研究的杂种优势性状，测量与该性状

相关的几个生理指标；将生理指标数据与差异表

达的 lncRNAs 和 mRNAs 进行加权基因共表达网

络分析（WGCNA）分析，挖掘出与关注的生理

指标密切相关的一些核心 lncRNAs 和 mRNAs。

对核心 lncRNAs 和 mRNAs 进行互作分析（顺式

和反式）确定核心 lncRNA-mRNA 互作关系对，

再对靶标 mRNAs 进行 GO 和 KEGG 分析，筛选

出几个关键的 lncRNA- mRNA 互作关系对。

（2）验证 lncRNA-mRNA 互作关系对。先

利 用 qRT-PCR 检 测 关 键 lncRNAs 和 mRNAs 表

达量的变化是否与高通量测序数据一致，然后

利 用 VIGS 或 者 CRISPR-Cas9 技 术 沉 默 大 白 菜

杂 交 种 中 关 键 lncRNAs， 得 到 关 键 lncRNAs 沉

默表达的植株后，利用 qRT-PCR 检测对应的靶

标 mRNAs 的表达量是否有明显变化，选择靶标

mRNAs 表达量发生明显变化的，进而确定最终

要研究的目标 lncRNAs。

（3） 目 标 lncRNAs 功 能 研 究。 利 用 核 质

qRT-PCR、荧光原位杂交（FISH）或 RNAscope

原位杂交技术检测目标 lncRNAs 的亚细胞定位，

确定 lncRNAs 在细胞中发挥功能的位置。根据

位置选择不同的功能研究方法：若定位在细胞

核，可以采用 CHIRP（Chromatin isolation by RNA 

purification） 和 CHART（capture hybridization 

of RNA target） 等 技 术 研 究 目 标 lncRNAs 与

DNA 结 合 位 点， 检 测 目 标 lncRNAs 是 否 在 转

录 前 水 平 调 控 靶 基 因 转 录。 此 外， 可 以 利 用

RNA-Pull down 和 RIP（RNA Binding Protein 

Immunoprecipitation）等技术确定与目标 lncRNAs

互作的调控蛋白（转录因子、剪切因子、表观

遗传修饰因子等），检测目标 lncRNAs 是否通

过与调控蛋白结合在转录前或者转录水平调控

靶基因转录。还可以利用 RRI-Seq（RNA-RNA 

Interactome）技术，确定目标 lncRNAs 是否与靶

标 mRNA 直接结合从而调控靶基因表达。若定

位在细胞质，可以利用双荧光素酶基因报告系统

分 析 目 标 lncRNAs 的 UTR 区 域 是 否 有 miRNAs

的靶位点，检测目标 lncRNAs 是否通过 miRNAs

调控靶基因表达。

目前，关于 lncRNAs 如何调控大白菜杂交种

杂种优势形成的研究较少，但植物 lncRNAs 的鉴

定和生物学功能验证技术均较为成熟，可以深入

探索 lncRNAs 调控大白菜杂交种杂种优势形成的

分子机制。
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