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植物长链非编码 ＲＮＡ的生物信息学预测与分析研究进展
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摘　 要：长链非编码 ＲＮＡ（Ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡｓ，ｌｎｃＲＮＡｓ）是一类广泛存在于真核生物中，长度大于 ２００ 个核苷酸、无蛋白编

码功能，具有调控基因转录后表达的 ＲＮＡ 转录本。 新近研究表明，ｌｎｃＲＮＡ 在多种生物途径中起着重要调节作用。 生物信息

学由生物、数学、计算机科学，统计学等多学科交叉产生，能从全局和系统水平对大数据信息进行深入挖掘与分析。 采用生物

信息学方法预测与分析 ｌｎｃＲＮＡ 是当前发现和鉴定植物 ｌｎｃＲＮＡ 的重要策略之一。 本文梳理和总结了近年来采用生物信息学

预测植物 ｌｎｃＲＮＡ 及其靶基因的方法策略，以期为今后深入认知植物 ｌｎｃＲＮＡ 在植物的生长发育过程、抗逆境胁迫及系统进化

等过程中的作用研究提供一定参考。
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　 　 多年来，研究人员对基因组的研究主要聚焦在

蛋白质编码基因，其研究思维也一直遵从经典中心

法则“ＤＮＡ⁃ｍＲＮＡ⁃蛋白质”。 随着人类基因组及其

他物种海量基因组的不断解析和深入研究，以及蛋

白组学和转录组学的蓬勃发展，促进了 ＲＮＡ 组学研

究的日趋成熟，揭示高等真核生物的遗传物质只有

极小一部分编码蛋白质，绝大部分都不编码蛋白质

和多肽，这部分非编码蛋白基因一直被当做“噪音”

或者是 “垃圾” （ Ｊｕｎｋ） 分子［１］。 能够编码蛋白的

ｍＲＮＡ 已经不再独占转录组鳌头，许多不同类型的

非编码调控 ＲＮＡ 逐一进入研究者的视线，并陆续被

证明具有重要的生物学意义。
长 链 非 编 码 ＲＮＡ （ ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ，

ｌｎｃＲＮＡ）是在真核生物中新发现的一类长度大于

２００ 个核苷酸、没有阅读框架，但往往具有 ｍＲＮＡ 结

构特征（帽式结构和 ｐｏｌｙＡ 尾巴）的 ＲＮＡ［２－３］。 大多



数 ｌｎｃＲＮＡ 由 ＲＮＡ 聚合酶Ⅱ转录翻译而来，少数由

ＲＮＡ 聚合酶Ⅲ转录而来，以 ＲＮＡ 的形式在多种层

面上调控基因的表达。 ｌｎｃＲＮＡ 在基因组中普遍存

在转录现象，但较之 ｍＲＮＡ 往往表达水平比较低，
其自身的表达水平也受到转录及转录后调控机制的

严密调节。 相对于长链非编码 ＲＮＡ 在哺乳动物上

的研究，植物长链非编码 ＲＮＡ 的研究才刚刚开

始［４－６］。 生物信息学的迅猛发展， 改变了传统

ｌｎｃＲＮＡ 的研究方式，极大地促进了植物 ｌｎｃＲＮＡ 的

研究发展。 长链非编码 ＲＮＡ 在植物生命活动中发

挥着重要的作用，不同类的长链非编码 ＲＮＡ 在植物

中发挥的功能也不尽相同，主要包括调节生长发育、
影响转录调控、染色体结构、ｍＲＮＡ 的稳定性与翻

译、ＲＮＡ 加工与修饰等［［７－９］。 最近获得的基因组序

列呈爆炸性地增加，从而激发了用快速、有效和精确

的方法组织和获取重要序列以及结构元件的能力需

求。 新获得的数据显示，迄今为止，一类潜在的重要

基因类型我们还没有检测到，有一大类功能 ＲＮＡ 分

子或隐藏在蛋白质编码之间或位于编码蛋白质区内

（内含子中），至今未被注释。 然而，任何功能分析

中，都不应该遗漏在基因组范围寻找非编码 ＲＮＡ
（ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ）。 如何能像发现读码框一样发现

没有强烈结构特征的调控 ＲＮＡ，本文就近年来植物

中已发现的 ｌｎｃＲＮＡ 的种类、参与的生物学过程、发
挥功能的分子机制及其生物信息学预测与分析进行

综述和展望，以期为更深入认识植物 ｌｎｃＲＮＡ 提供

借鉴。

１　 植物 ｌｎｃＲＮＡ 的分类及其生物学

功能

１．１　 植物 ｌｎｃＲＮＡ 的分类

１．１．１　 按其与编码蛋白基因的相对位置分类

长链非编码 ＲＮＡ 根据其在基因组中与蛋白质

编码基因的相对位置，一般将其分为正义 ｌｎｃＲＮＡ
（ Ｓｅｎｓｅ ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ ）、 反 义 ｌｎｃＲＮＡ
（ Ａｎｔｉｓｅｎｓｅ ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ ）、 双 向 ｌｎｃＲＮＡ
（Ｂｉｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌ ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ）、基因内 ｌｎｃＲＮＡ
（Ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ） 和基因间 ｌｎｃＲＮＡ
（Ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ）五类［１０］。 其中，基
因间 ｌｎｃＲＮＡ 也被称为大型介入性非编码 ＲＮＡ，即
ｌｉｎｃＲＮＡ（Ｌａｒｇｅ ｉｎｔｅｒｖｅｎｉｎｇ ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ），位置关

系对于推测其功能具有重要的作用。
１．１．２　 按其作用机制分类

按照 ｌｎｃＲＮＡ 发挥作用的分子机制，Ｗａｎｇ 等将

ｌｎｃＲＮＡ 分为了以下四类，即信号分子（Ｓｉｇｎａｌｓ）、诱

饵分子 （ Ｄｅｃｏｙｓ）、引导分子 （ Ｇｕｉｄｅｓ）、骨架分子

（Ｓｃａｆｆｏｌｄｓ ） ［１１］。 Ｗｉｌｕｓｚ 等［１２］ 总 结 了 生 物 体 内

ｌｎｃＲＮＡ 的具体机制，包括：（１）在编码蛋白基因的

上游启动子区转录，从而干扰邻近蛋白编码基因的

表达（如酵母 ＳＥＲ３ 基因） ［１３］；（２）抑制 ＲＮＡ 聚合酶

Ⅱ，或介导染色质重构和组蛋白修饰，而影响基因表

达［１４］；（３） ＬｎｃＲＮＡ 与编码蛋白基因的转录本形成

互补双链，干扰 ｍＲＮＡ 的剪切，进而产生不同的剪

切形式［１５］；（４） ＬｎｃＲＮＡ 与编码蛋白基因的转录本

形成互补双链，在 Ｄｉｃｅｒ 酶作用下产生内源性的

ｓｉＲＮＡ，调控基因的表达水平［１６］；（５） ＬｎｃＲＮＡ 结合

在特定蛋白质上调节相应蛋白的活性［１７］；（６）作为

结构组分与蛋白质形成核酸蛋白质复合体［１８］；（７）
结合在特定蛋白上从而改变该蛋白的胞质定位［１９］，
研究者发现，ＭｔＥｎｏｄ４０ 能够与 ＭｔＲＢＰ１ 蛋白结合，
引导 ＭｔＲＢＰ１ 从细胞核的核小点到细胞质颗粒的重

定位［２０］；（８）可作为小分子 ＲＮＡ（如 ｍｉＲＮＡ）的前

体分子［２１］。 在植物中，有研究表明 ｌｎｃＲＮＡ 作为小

ＲＮＡ 生物合成前体。 研究发现水稻光敏雄性不育

关键调控基因 ＬＤＭＡＲ 最终被发现通过剪切加工形

成了长２１ ｎｔ的小 ＲＮＡ ｏｓａ⁃ｓｍＲ５８４６ｗ ／ ｍ。 Ｄｉｎｇ 和

Ｚｈｕ 等研究显示，１ ２３６ ｎｔ 长的 ＬＤＭＡＲ 可能是初级

转录本，该初级转录本会被加工为一条长１３６ ｎｔ的
中间转录本，最终才形成２１ ｎｔ的小 ＲＮＡ［２２－２４］。
１．２　 植物 ｌｎｃＲＮＡ 的生物学功能

　 　 长链非编码 ＲＮＡ 的基因不像编码基因那样编

码蛋白质，但是它们具有丰富强大的生物学功能。
大量数据表明，这些 ｌｎｃＲＮＡ 可能在从蛋白质分泌

到广泛的基因调节细胞过程中起重要作用。 它们在

诸如剂量补偿、基因印迹、转录调控、前 ｍＲＮＡ 剪接

和 ｍＲＮＡ 翻译控制等不同的途径中发挥功能［２５］。
ＬｎｃＲＮＡ 在植物生长发育过程中扮演着重要角色，
处于基因调控网络的核心位置，调控各种重要生物

途径，包括发育、代谢、抗病、胁迫、应激反应、激素信

号和维护基因组的完整性等［２６－３０］。 目前，在拟南

芥、小麦、水稻、玉米、黄瓜等植物中发现了大量

ｌｎｃＲＮＡｓ，但是明确其功能机制的不到 １％。 研究比

较透彻的主要集中在生长发育、逆境胁迫、生殖发育

等方面。
１．２．１　 ｌｎｃＲＮＡ 参与植物成花过程

长链非编码 ＲＮＡ 引起植物研究人员的兴趣始

于 ｌｎｃＲＮＡ 能够调控春化作用的关键蛋白 ＦＬＣ 来实

现开花的转变。 并且，研究者发现有两种 ｌｎｃＲＮＡ
参与调节 ＦＬＣ 基因，从而参与调节植物的开花过

程［２８， ３１］。 在拟南芥中，ＣＯＯＬＡＩＲ 通过吸引相关蛋白

清除 ＦＬＣ 上激活型组蛋白甲基标记，引起 ＦＬＣ 正向
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转录本的沉默。 ＣＯＬＤＡＩＲ 则通过结合 ＰｃＧ 蛋白复

合体使 ＦＬＣ 染色质组蛋白抑制型甲基化，引起 ＦＬＣ
沉默。 这两种长链非编码 ＲＮＡ 都通过沉默 ＦＬＣ 而

参与调节春化过程，影响植物开花的时间。
１．２．２　 ＬｎｃＲＮＡ 参与植物的胁迫响应

在植物的生长发育过程中，不可避免地受到病

害、干旱、磷、盐等胁迫。 研究者发现，在逆境胁迫

中，ｌｎｃＲＮＡ 扮演重要角色。 研究者发现 Ｎｐｃ５３６ 在

拟南芥根和叶中调控响应盐胁迫。 在盐胁迫下，
Ｎｐｃ５３６ 的 Ｔ⁃ＤＮＡ 插入突变体无明显表型，过表达

可以促进在盐胁迫条件下的根系生长，提高初生根

的生长和次生根的伸长［３２］。 另外，在拟南芥中，
ＩＰＳ１ 和 Ａｔ４ 是由磷饥饿诱导产生，其可以阻止

ｍｉＲ３９９ 对靶基因 ＰＨＯ２ 的抑制作用而调节磷含量

的动态平衡［３３－３５］。
１．２．３　 ＬｎｃＲＮＡ 参与植物的生殖发育

研究者在水稻中筛选到调控水稻光敏性雄性不

育的 ｌｎｃＲＮＡ⁃ＬＤ ＭＡ，该基因是长日照植物特有的

雄性生殖相关的 ｌｉｎｃＲＮＡ，在长日照条件下转录表

达，是水稻花粉正常发育所需。 自发突变系水稻植

株改变 ＬＤＭＡＲ 的二级结构，提高 ＬＤＭＡＲ 启动子区

域的甲基化程度，从而降低 ＬＤＭＡＲ 转录，尤其是在

长日照调节下，导致发育中花药过早的程序性死亡，
从而导致 ＰＳＭＳ，阐明 ｌｎｃＲＮＡ 在水稻生殖进程中的

重要调控作用［２２－２４］。

２　 植物 ｌｎｃＲＮＡ 的生物信息学预测及

策略

　 　 目前，植物长链非编码 ＲＮＡ 的预测方法主要分

为生物信息学方法和实验 ＲＮＡ 组学方法。 实验

ＲＮＡ 组学方法是通过 ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ、构建 ｃＤＮＡ 数据

库、微阵列分析和基因组 ＳＥＬＥＸ 等发现 ｌｎｃＲＮＡ［３６］。
高通量测序技术是发现 ｌｎｃＲＮＡ 的有效方法，可以

直接、快速地发现低丰度、新的 ｌｎｃＲＮＡ。 目前研究

中一般首先采用生物信息获得目标序列，然后再进

行下一步的功能验证及其机制研究。
生物信息学方法主要是利用某种算法，通过设

计筛选标准，建立评分系统，对候选序列进行选择。
伴随着物种测序工作的逐步开展和序列信息的日益

丰富，利用生物信息学发现和预测 ｌｎｃＲＮＡ 序列的

方法已经成为简单、高效的策略之一。 但是大部分

策略仅能预测得到保守的 ｌｎｃＲＮＡ 序列。 同时也会

出现假阳性序列，需要通过进一步的实验验证，来完

善预测和研究。

在众多发现和研究 ｌｎｃＲＮＡ 的方法中，生物信

息学方法以其方便、快速和经济的优势受到许多研

究者的青睐［３７］。 事实证明，生物信息学方法是预测

和发现新 ｌｎｃＲＮＡ 的有效方法，是以基因组序列和

计算机程序鉴定为基础［３８］。 目前，通过各种计算机

软件以及其他计算工具已经成功地预测和鉴定了动

植物中大多数 ｌｎｃＲＮＡ［３９－ ４０］。
在过去十几年中，人们通过生物信息学手段和

分子 克 隆 方 法 从 拟 南 芥 （ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ
Ｌ．） ［２１， ２８， ３１－３４， ４１－５３］、水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ．） ［２２－２４， ５４－５７］、
玉米 （Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ．） ［ ５８－６１］、小麦 （ Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ
Ｌ．） ［３０］、黄瓜（Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌ．） ［６２］、苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ） ［６３－６６］、番茄（Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ） ［６７］、
大豆（Ｇｉｙｃｉｎｅ ｍａｘ） ［６８］、油菜（Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ Ｌ．）
［６９－７１］等植物中发现了大量的多种类型的 ｌｎｃＲＮＡ
（见表 １）。
２．１　 植物 ｌｎｃＲＮＡ 靶基因预测及策略

　 　 ＬｎｃＲＮＡ 具有多种重要功能，寻找 ｌｎｃＲＮＡ 靶基

因并挖掘它对基因表达、蛋白合成各方面的调控作

用成了 ｌｎｃＲＮＡ 研究的关键。 ＬｎｃＲＮＡ 靶基因的预

测，大致可分为两种情况：已知 ｇｅｎｅ ｓｙｍｂｏｌ 的

ｌｎｃＲＮＡ 和新发现的 ｌｎｃＲＮＡ。 对已知 ｇｅｎｅ ｓｙｍｂｏｌ
的 ｌｎｃＲＮＡ， 可 以 直 接 通 过 软 件 数 据 库 例 如

ｓｔａｒＢａｓｅ、 ＣＨＩＰＢａｓｅ、 ＮＯＮＣＯＤＥ 等， 利 用 ｇｅｎｅ
ｓｙｍｂｏｌ 搜索其相关信息。 对于新发现的 ｌｎｃＲＮＡ
来说，目前现有的数据库物种信息十分有限，数据

信息也必将少，所以对于转录本预测出的没有

ｓｙｍｂｏｌ 号的新 ｌｎｃＲＮＡ，由于 ｌｎｃＲＮＡ 对靶基因没有

固定的作用模式，基因调控可能以顺式（Ｃｉｓ）或反

式（Ｔｒａｎｓ）作用发生。 所以，可根据不同作用方式

分别进行预测，包括顺式作用靶基因预测及反式

作用靶基因预测。
顺式作用靶基因预测，认为 ｌｎｃＲＮＡ 的功能与

其坐标临近的蛋白编码基因相关，位于编码蛋白

上下游的 ｌｎｃＲＮＡ 可能与启动子或者共表达基因

的其他顺式作用元件有交集，从而在转录或者转

录后水平对基因的表达进行调控。 判断一个

ｌｎｃＲＮＡ 具有顺式调控作用通常要同时满足以下几

个条件：（１）附近的基因表达情况与其保持一致；
（２）该基因失活后会影响周围基因的表达；（３）会

影响附近同一位点的基因表达。 对于满足以上条

件的 ｌｎｃＲＮＡ，首先找出位于其上游或者下游附近

（１０ ｋ）的编码蛋白基因，通过对编码蛋白的功能

富集分析，从而预测 ｌｎｃＲＮＡ 的主要功能，为后续

顺式作用分析打下基础。
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表 １　 植物中已报道的 ｌｎｃＲＮＡ
Ｔａｂｌｅ１　 Ｔｈｅ ｒｅｐｏｒｔｅｄ ｌｎｃＲＮＡｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ

ＬｎｃＲＮＡ 名称 物种来源 生物学功能 参考文献

ＯＯＬＡＩＲ 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 调控春化途径 ［２８］

ＣＯＬＤＡＩＲ 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 调控春化途径 ［３１］

ＡｔＩＰＳ１ 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 与磷酸胁迫相关 ［３３］

ＡｔＲ８ 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 根中特异表达，与低氧应激应答有关 ［４８］

Ｎｐｃ４８ 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 参与叶和花的发育 ［２１］

Ｎｐｃ５３６ 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 应对生物和非生物胁迫 ［３２］

ＴＥＲＲＡ 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 端粒酶甲基化相关 ［４９］

Ａｔ４ 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 与磷酸胁迫相关 ［３４］

ＳＶＡＬＫＡ 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 与冷冻胁迫相关 ［５０］

ＭＡＳ 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 冷诱导条件下与开花相关 ［５１］

ＡｓＨＳＦＢ２ａ 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 与热应激调控相关 ［５２］

ＡｓＤＲＩＲ 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 与干旱胁迫相关 ［４６］

ＥＬＥＮＡ１ 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 与免疫应答相关 ［５３］

ＡＰＯＬＯ 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 与生物素应答相关 ［７２］

ＨＩＤ１ 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 与其红光形态相关 ［７３］

ＬＤＭＡＲ 水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ） 光敏感引起雄性不育 ［２２－２４］

ＯｓＰＩ１ 水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ） 磷酸胁迫相关 ［５４］

ＯｓＥＮＯＤ４０ 水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ） 与根瘤形成相关 ［５５］

ＴＷＩＳＴＥＤ ＬＥＡＦ （ＴＬ） 水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ） 与水稻叶片平整相关 ［５６］

ＰＭＳ１Ｔ 水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ） 光敏感引起雄性不育 ［５７］

ＭｔＥＮＯＤ４０ 苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ） 与根瘤形成相关 ［６４］

Ｍｔ４ 苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ） 磷酸胁迫相关 ［６５， ６６］

ＴＰＳＩ１ 番茄（Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ） 磷酸胁迫相关 ［６７］

ＧｍＥＮＯＤ４０ 大豆（Ｇｉｙｃｉｎｅ ｍａｘ） 与根瘤形成相关 ［６８］

ＢｃＭＦ１１ 油菜（Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ Ｌ．） 与胸花不育相关 ［６９－７１］

ＣｓＭ１０ 黄瓜（Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌ．） 与雌雄分化相关 ［６２］

Ｚｍ４０１ 玉米（Ｚｅａ ｍａｙｓ） 与雄花不育相关 ［５８－６１］

　 　 反式作用靶基因预测基本原理认为 ｌｎｃＲＮＡ 的

功能与编码基因的位置关系没有关系，而与其共表

达的蛋白编码基因相关。 当 ｌｎｃＲＮＡ 与一些距离较

远的基因在表达量上存在正相关或者负相关的情况

时，可以通过样本间 ｌｎｃＲＮＡ 与蛋白编码基因的表达

量相关性分析或共表达分析方法来预测其靶基因。
当样本数≥６ 时，使用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数法分析样本

间 ｌｎｃＲＮＡ 与蛋白编码基因的相关性，对相关性最高

的编码基因蛋白进行功能富集分析进而预测

ｌｎｃＲＮＡ 功能；当样本数≥２４ 时，使用 ＷＧＣＮＡ 方法

将表达模式相似的基因聚类得到不同的共表达模

块，根据模块内的已知的编码基因功能预测 ｌｎｃＲＮＡ
的功能。

除了顺式作用和反式作用调控，ｌｎｃＲＮＡ 参与调

控许多转录后进程时，与 ｍｉＲＮＡ 和 ｓｎｏＲＮＡ 等小

ＲＮＡ 类似，这些调控往往与碱基的互补配对有关。
一部分反义 ｌｎｃＲＮＡ 可能因为与正义链的 ｍＲＮＡ 结

合而调控基因沉默、转录及 ｍＲＮＡ 的稳定性。 所以，
ｌｎｃＲＮＡ 的反义分析，可以利用软件（如 ＲＮＡｐｌｅｘ）预
测反义 ｌｎｃＲＮＡ 与 ｍＲＮＡ 之间的互补配对关系，根据

热力学结构计算最小自由能来预测最佳碱基配对

关系。
生物信息学预测还可以通过比较基因组学策

略。 尽管 ｌｎｃＲＮＡ 一级和二级结构不完整，但小部分

具有保守性，可根据其保守性推测功能。 通过与

ｍｉＲＮＡ 或蛋白相互作用预测，如通过 ｍｉＲｃｏｄｅ 算法

通过 ｍｉＲＮＡ 推测 ｌｎｃＲＮＡ，也可通过评估其潜在互

作蛋白推测其功能如 ｃａｔＲＡＰＩＤ 算法。
２．２　 植物 ｌｎｃＲＮＡ 相关数据库及预测工具

　 　 随着高通量测序技术的发展，植物 ｌｎｃＲＮＡ 的研
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究已经 取 得 显 著 进 展。 随 着 与 植 物 相 关 的 新

ｌｎｃＲＮＡ 出现，收集归类植物非编码 ＲＮＡ 基因相关

信息的数据库也开始出现，建立了系列针对植物的

ｌｎｃＲＮＡ 数据库，如 ＴＡＩＲ１０、 ＰｌａｎｔＮＡＴｓＤＢ， ＰＬｎｃｄｂ
等（见表 ２）。 这些数据库信息的来源主要是通过汇

总 ＣｈＩＰ⁃ｓｅｑ、ＲＮＡ⁃ｓｅｑ、Ｔｉｌｌｉｎｇ ａｒｒａｙ、文献，等其他数

据库信息。 ＬｎｃＲＮＡｄｂ（ ｌｎｃＲＮＡｓ Ｄａｔａｂａｓｅ）数据库收

录了 ２８９ 条真核生物的 ｌｎｃＲＮＡ 相关信息，包含

ｌｎｃＲＮＡ 特征、进化保守性、表达、功能、种类、相关组

件、序列及对应的文献。 与植物相关的包括 Ａｔ４、
ＣＯＯＬＡＩＲ、ＣＯＬＤＡＩＲ、ＡｔＩＰＳ１、Ｎｐｃ４８、Ｎｐｃ５３６、ＴＥＲＲＡ、
ＯｓＰＩ１、 ＯｓＥＮＯＤ４０、 ＭｔＥＮＯＤ４０、 ＴＰＳＩ１， ＧｍＥＮＯＤ４０
等 １６ 个 ｌｎｃＲＮＡ 表达情况及相关信息［７４］。 ＴＡＩＲ１０
（Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ Ｒｅｓｏｕｒｃｅ）是拟南芥专属

数据库［７５－７６］，汇总了拟南芥基因组序列及其基因图

谱、序列、表达、功能等，共收录 ４７８ 条 ｌｎｃＲＮＡ 信息。
ＰｌａｎｔＮＡＴｓＤＢ （ Ｐｌａｎｔ Ｎａｔｕｒａｌ Ａｎｔｉｓｅｎｓｅ Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ
ＤａｔａＢａｓｅ）数据库包括 ２ １３８ ４９８ 条反义转录对，其主

要用于预测和查询植物天然反转录及其调控功能的

数据 库［７７］。 ＰＬｎｃＤＢ （ Ｐｌａｎｔ ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ
ｄａｔａｂａｓｅ）是目前收录植物 ｌｎｃＲＮＡ 最齐全的数据库。
该数据库通过收集 Ｔｉｌｌｉｎｇ ａｒｒａｙ、ＲＮＡ⁃ｓｅｑ，文献过滤

等信息，获得 １６ ２２７ 条 ｌｎｃＲＮＡ 数据，能够提供不同

组织、发育阶段、突变体和胁迫处理等应激条件下

ｌｎｃＲＮＡ 的表达特征，编码位点及其侧翼基因组区域

表观遗传变化和功能［７８］。 ＮＯＮＣＯＤＥ 数据库是专注

于分析非编码 ＲＮＡ 基因的综合知识平台，所有收入

的非编码 ＲＮＡ 基因都是采取计算机自动过滤

ＧｅｎＢａｎｋ 数据和文献报道中的信息，且经过人工检

查确认，共收录 ４２３ ９７６ 条 ｌｎｃＲＮＡ 信息。 可查阅

ｌｎｃＲＮＡ 的长度、序列信息、生物功能及其表达模式、
基因组上下游序列调控元件等［７９］。 ＰＮＲＤ 数据库目

前数量约 ２８ ２１４，来自 １６６ 种物种。 包括 ｌｎｃＲＮＡ，
ｔＲＮＡ，ｒＲＮＡ，ｔａｓｉＲＮＡ，ｓｎＲＮＡ 和 ｓｎｏＲＮＡ 等。 ＰＮＲＤ
是一个植物 ｎｃＲＮＡ 综合分析平台，能够提供许多功

能搜索和分析工具，涉及 ｎｃＲＮＡ 关键词搜索，基于

文献的功能搜索，ｍｉＲＮＡ⁃ｔａｒｇｅｔ 搜索和在线分析，包
括新的 ｍｉＲＮＡ 预测工具包，编码潜在计算器工具

包，Ｂｌａｓｔ 工具和定制的 ＵＣＳＣ 基因组浏览器［８０］。
ＧＲＥＥＮＣ 数据库是基于 Ｗｉｋｉ 数据建立的，可作为植

物 ｌｎｃＲＮＡ 的注释和存档。 该数据库于 ２０１５ 年开始

提供有关 ｌｎｃＲＮＡ 的序列，基因组坐标，编码潜力和

折叠能量的信息。 其中包含来自 ３７ 种植物和 ６ 种

藻类的超过 １９ 万份转录本的信息［８１］。 ＣＡＮＴＡＴＡｄｂ
数据库目前有 ４５ １１７ 条 ｌｎｃＲＮＡ 数据，来源于 １０ 个

物种。 提供序列、ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ 文库中的表达值，基因组

位置等信息［８２］。 而 ＰＬＮｌｎｃＲｂａｓｅ 数据库是基于系列

实验得到的 ｌｎｃＲＮＡ 形成的数据库［８３］。 除了不断完

善的数据库外，研究者们还开发了系列 ｌｎｃＲＮＡ 的分

析与预测工具，比如 ＰｈｌｙｏＣＳＦ 能够使用 ＣＳＦ 评分来

计算 ｌｎｃＲＮＡ 编码潜力［８４］； ＣＰＳ 使用序列特征和

ＳＶＭ 计算 ｌｎｃＲＮＡ 的蛋白编码潜力［８５］；ＣＮＣＩ 通过分

析相邻核苷酸计算 ｌｎｃＲＮＡ 的编码潜力［８６］；ＣＰＡＴ 使

用逻辑回归模型计算 ｌｎｃＲＮＡ 的蛋白编码潜力，
ＤｅｅｐＬＮＣ 利 用 深 度 神 经 网 络 预 测 ｌｎｃＲＮＡｓ［８７］；
ｉＳｅｅＲＮＡ 使 用 ＳＶＭ 算 法 预 测 ｌｎｃＲＮＡｓ［８８］。
ＬｎｃＲＮＡＴａｒｇｅｔｓ 能够基于核酸热力学预测 ｌｎｃＲＮＡｓ
靶标［８９］。

３　 结语与展望

　 　 近年来调节转录和翻译的长链非编码 ＲＮＡ 的

不断发现，使基因组调节的全貌已发生了彻底改变。
随着研究的不断深入以及相关理论技术的完善，发
现植物中存在一系列特异 ｌｎｃＲＮＡ，其数量也在以惊

人的速度增加。 虽然目前已确定的 ｌｎｃＲＮＡｓ 很多，
但对绝大部分 ｌｎｃＲＮＡ 在生命活动过程中的具体调

控机制及功能模式仍不清除。 与哺乳动物 ｌｎｃＲＮＡ
的研究报道相比，有关植物 ｌｎｃＲＮＡ 的研究还比较落

后，目前仅在拟南芥、水稻、小麦、玉米、黄瓜等中对

ｌｎｃＲＮＡ 进行了初步的系统识别和功能研究，距离完

全解释 ｌｎｃＲＮＡ 的作用机制和生物学功能仍有较大

距离。
生物信息学分析作为一种强有力的技术手段，

在从实验设计到结果分析等各个层面发挥着不可替

代的作用，既能够启迪研究人员设计阶段的预判以

少走弯路，也可以从结果分析中挖掘大量的有用信

息，起到事半功倍的作用。
总体上来说，目前植物 ｌｎｃＲＮＡ 的研究还处于初级探

索阶段，主要存在以下问题：（１） ｌｎｃＲＮＡ 数据库不够

完善。 与植物 ｌｎｃＲＮＡ 相关的基因组和蛋白质组数

据库寥寥无几；（２）ｌｎｃＲＮＡ 功能预测工具不多，针对

ｌｎｃＲＮＡ 的生物信息学工具少，难以对 ｌｎｃＲＮＡ 二级

结构等进行有效地预测， ｌｎｃＲＮＡ 作用机理还不清

楚，应用研究领域有限；（３）整体上有关植物 ｌｎｃＲＮＡ
的新研究方法和预测功能的工具不够，其功能研究

的思路和技术不成熟，不能很好地注释 ｌｎｃＲＮＡ 的调

节机制和生物学功能，也不能系统深入地研究

ｌｎｃＲＮＡ。 在未来的几年里，ｌｎｃＲＮＡ 表型的分析和解

释将是生物信息学工作者的主要挑战。
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表 ２　 植物 ｌｎｃＲＮＡ 数据库及预测工具

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄａｔａｂａｓｅｓ ａｎｄ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｔｏｏｌｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｌｎｃＲＮＡｓ

数据库名称 主要特点 数据来源 链接

ＬｎｃＲＮＡｄｂ
数量 ２８７，包含 ６８ 种真核生物，其中包括 １６ 个植物 ｌｎｃＲＮＡ；
提供 ｌｎｃＲＮＡ 序列及结构特征、进化保守性、表达、亚细胞

定位、功能证据和文献链接等。
文献 ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｌｎｃｒｎａｄｂ．ｏｒｇ ／

ＴＡＩＲ１０
数量 ４７８，包括拟南芥基因组序列及基因组图谱，基因序列、
结构、表达模式和功能注释及详尽的代谢途径，拟南芥种

子库存数据等信息。

文献、其他数据库、注释

基因的计算机预测、
其他研究机构

ｈｔｔｐ： ／ ／ ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ．ｏｒｇ

ＰｌａｎｔＮＡＴｓＤＢ
数量 ２ １３８ ４９８，包括 ６９ 种植物，提供 ＮＡＴ 资源，包括浏览、
检索、查看、下载等分析工具，可用于 ＮＡＴ 预测和功能分析。

特定基因组测序计划、基因

索引计划、基因表达

综合（ＧＥＯ）数据库

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｂｉｓ．ｚｊｕ．ｅｄｕ．ｃｎ ／
ｐｎａｔｄｂ ／

ＰＬｎｃＤＢ
数量 １６ ２２７，提供不同组织、发育阶段、突变体和胁迫处理的

ｌｎｃＲＮＡ 表达特异性，编码位点及其侧翼基因组区域表观

遗传变化和全基因组 ｓｉＲＮＡ 信息。

Ｔｉｌｌｉｎｇ ａｒｒａｙ、
ｌｉｎｃＲＮＡ ａｒｒａｙ、
拟南芥文献

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｃｈｕａｌａｂ．ｒｏｃｋｅｆｅｌｌｅｒ．
ｅｄｕ ／ ｇｂｒｏｗｓｅ２ ／
ｈｏｍｅｐａｇｅ．ｈｔｍｌ

ＮＯＮＣＯＤＥ
数量 ４２３ ９７６，包括 ｌｎｃＲＮＡ 基本信息，如序列、长度等；生物学

信息，如功能，细胞定位等；表达模式，如多组织表

达模式和潜在功能。

ＲＮＡ⁃ｓｅｑ、文献、
其他数据库

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｂｉｏｉｎｆｏ．ｏｒｇ ／
ｎｏｎｃｏｄｅ ／

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｎｏｎｃｏｄｅ．ｏｒｇ

ＰＮＲＤ
数量约 ２８ ２１４，包括 １６６ 种物种，植物 ｎｃＲＮＡ 综合分析平台，

包括预测分析。
已发表文献、
其他数据库

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｂｉｏｌｏｇｙ．
ｃａｕ．ｅｄｕ．ｃｎ ／ ＰＮＲＤ ／

ＧＲＥＥＮＣ
数量 １９ 万，包括 ３７ 个植物和 ６ 个藻类；提供 ｌｎｃＲＮＡ 基因组坐

标，编码潜力和折叠能量的信息

ｗｉｋｉ 数据、其他数据库、
已发表文献、基因组序列

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｇｒｅｅｎｃ．
ｓｃｉｅｎｃｅｄｅｓｉｇｎｅｒｓ．ｃｏｍ

ＣＡＮＴＡＴＡｄｂ
数量 ４５ １１７，来源于 １０ 中植物中预测的 ｌｎｃＲＮＡ；提供序列，

ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ 文库中的表达值，基因组位置等信息

ＲＮＡ⁃ｓｅｑ、
文献、其他数据库

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｙｅｔｉ．ａｍｕ．ｅｄｕ．ｐｌ ／
ＣＡＮＴＡＴＡ ／

ＰＬＮｌｎｃＲｂａｓｅ 搜集与整理通过实验得到的 ｌｎｃＲＮＡ 数据 文献，实验数据

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ．
ａｈａｕ．ｅｄｕ．ｃｎ ／

ＰＬＮｌｎｃＲｂａｓｅ ／ ｐｃｓｂ

ＰｈｌｙｏＣＳＦ 使用 ＣＳＦ 评分计算 ｌｎｃＲＮＡ 编码潜力 ———
ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｇｉｔｈｕｂ．ｃｏｍ ／

ｍｌｉｎ ／ ＰｈｙｌｏＣＳＦ

ＣＰＳ 使用序列特征和 ＳＶＭ 计算编码蛋白质的 ｌｎｃＲＮＡ ——— ｈｔｔｐ： ／ ／ ｃｐｃ．ｃｂｉ．ｐｋｕ．ｅｄｕ．ｃｎ ／

ＣＮＣＩ 通过分析相邻核苷酸计算编码蛋白质的 ｌｎｃＲＮＡ ———
ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｇｉｔｈｕｂ．ｃｏｍ ／

ｗｗｗ－ｂｉｏｉｎｆｏ－

ｏｒｇ ／ ＣＮＣＩ

ＣＰＡＴ 使用逻辑回归模型计算编码蛋白质的 ｌｎｃＲＮＡ ———
ｈｔｔｐ： ／ ／ ｒｎａ－ｃｐａｔ．
ｓｏｕｒｃｅｆｏｒｇｅ．ｎｅｔ ／

ＤｅｅｐＬＮＣ 利用深度神经网络预测 ｌｎｃＲＮＡｓ ———
ｈｔｔｐ： ／ ／ ｂｉｏｓｅｒｖｅｒ．ｉｉｉｔａ．

ａｃ．ｉｎ ／ ｄｅｅｐｌｎｃ ／

ｉＳｅｅＲＮＡ 使用 ＳＶＭ 算法预测 ｌｎｃＲＮＡｓ ———
ｈｔｔｐ： ／ ／ １３７．１８９．
１３３．７１ ／ ｉＳｅｅＲＮＡ ／

ｌｎｃＲＮＡＴａｒｇｅｔｓ 基于核酸热力学预测 ｌｎｃＲＮＡｓ 靶标 ———
ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｈｅｒｂｂｏｌ．

ｏｒｇ：８００１ ／ １ｒｔ ／ ｉｎｄｅｘ．ｐｈｐ

ＰＬＩＴ［９０］ 基于 Ｌ１正则化和迭代随机森林分类、序列和密码子偏好特征 ——— ———
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　 　 针对以上问题，未来在植物中开展 ｌｎｃＲＮＡ 的相

关研究，首先需要不断完善和逐步建立有共同特征

的长链非编码 ＲＮＡ 文库，它将有助于确认和预测非

编码 ＲＮＡ 的功能特征；其次需要通过生物信息学结

合实验组学的方法深入阐明 ｌｎｃＲＮＡｓ 基因调控机

制，挖掘新的植物 ｌｎｃＲＮＡｓ，并探索其在植物生长发

育、逆境胁迫、系统发育、品种改良等方面的功能及

机制，这将对成功破解基因组的各种遗传信息，深入

了解植物的生命代谢、系统发育等具有十分积极的

意义。
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ｍａｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｍＲＮＡ－
ｌｉｋｅ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡｓ ｉｎ Ｓｕｓ ｓｃｒｏｆａ［Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ
ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｉｃｓ， ２００９， ３６ （ １２）： ６９５ － ７０２． ＤＯＩ： １０． １０１６ ／
Ｓ１６７３－８５２７（０８）６０１６２－９．

［５］ＬＩＵ Ｊ， ＪＵＮＧ Ｃ， ＸＵ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｕｎｃｏｖ⁃
ｅｒｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｏｎｇ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡｓ ｉｎ Ａｒａｂｉ⁃
ｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ，２０１２，２４（１１）：４３３３－４３４５． ＤＯＩ： １０．
１１０５ ／ ｔｐｃ．１１２．１０２８５５．

［６］ＨＥＯ Ｊ Ｂ， ＬＥＥ Ｙ Ｓ， ＳＵＮＧ Ｓ． Ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｂｙ ｌｏｎｇ
ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ［Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１３，２１（６－７）：６８５
－６９３． ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１０５７７－０１３－９３９２－６．

［７］ＲＩＮＮ Ｊ Ｌ， ＣＨＡＮＧ Ｈ Ｙ． Ｇｅｎｏｍｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｂｙ ｌｏｎｇ ｎｏｎｃｏｄ⁃
ｉｎｇ ＲＮＡｓ ［ Ｊ］． Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１２， ８１
（１）：１４５－ １６６． ＤＯＩ：１０．１１４６ ／ ａｎｎｕｒｅｖ－ｂｉｏｃｈｅｍ－０５１４１０－
０９２９０２．

［８］ＧＵＴＴＭＡＮ Ｍ， ＲＩＮＮ Ｊ Ｌ． Ｍｏｄｕｌａｒ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｐｒｉｎｃｉｐｌｅｓ ｏｆ
ｌａｒｇｅ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡｓ［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ，２０１２，４８２（７３８５）：３３９－
３４６． ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｎａｔｕｒｅ１０８８７．

［９］ＴＡＮＧ Ｔ Ｈ， ＰＯＬＡＣＥＫ Ｎ， ＺＹＷＩＣＫＩ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａ⁃
ｔｉｏｎ ｏｆ ｎｏｖｅｌ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡｓ ａｓ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｎｔｉｓｅｎｓｅ ｒｅｇｕｌａ⁃
ｔｏｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｒｃｈａｅｏｎ Ｓｕｌｆｏｌｏｂｕｓ ｓｏｌｆａｔａｒｉｃｕｓ ［ Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２００５，５５（２）：４６９－４８１． ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｊ．１３６５
－２９５８．２００４．０４４２８．ｘ．

［１０］ＰＯＮＴＩＮＧ Ｃ Ｐ， ＯＬＩＶＥＲ Ｐ Ｌ， ＲＥＩＫ Ｗ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ
ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｌｏｎｇ ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡｓ［Ｊ］． Ｃｅｌｌ，２００９，１３６（４）：

６２９－６４１． ＤＯＩ： １０．１０１６ ／ ｊ．ｃｅｌｌ．２００９．０２．００６．
［１１］ＷＡＮＧ Ｋ Ｃ， ＣＨＡＮＧ Ｈ Ｙ． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｌｏｎｇ

ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡｓ［ Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｃｅｌｌ，２０１１，４３（６）：９０４－
９１４． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｍｏｌｃｅｌ．２０１１．０８．０１８．

［１２］ＷＩＬＵＳＺ Ｊ Ｅ， ＳＵＮＷＯＯ Ｈ， ＳＰＥＣＴＯＲ Ｄ Ｌ． Ｌｏｎｇ ｎｏｎｃｏｄ⁃
ｉｎｇ ＲＮＡｓ： Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｕｒｐｒｉｓｅｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ＲＮＡ ｗｏｒｌｄ［ Ｊ］．
Ｇｅｎｅｓ ＆ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，２００９，２３（１３）：１４９４ － １５０４． ＤＯＩ：
１０．１１０１ ／ ｇａｄ．１８００９０９．

［１３］ＭＡＲＴＥＮＳ Ｊ Ａ， ＬＡＰＲＡＤＥ Ｌ， ＷＩＮＳＴＯＮ Ｆ． Ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｔｏ ｒｅｐｒｅｓｓ ｔｈｅ Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ｃｅｒｅｖｉ⁃
ｓｉａｅ ＳＥＲ３ ｇｅｎｅ［ Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ，２００４，４２９（６９９１）：５７１－ ５７４．
ＤＯＩ： １０．１０３８ ／ ｎａｔｕｒｅ０２５３８．

［１４］ＣＡＭＢＬＯＮＧ Ｊ， ＩＧＬＥＳＩＡＳ Ｎ， ＦＩＣＫＥＮＴＳＣＨＥＲ Ｃ， ｅｔ ａｌ．
Ａｎｔｉｓｅｎｓｅ ＲＮＡ ｓｔａｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｉｎｄｕｃｅｓ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅ ｓｉ⁃
ｌｅｎｃｉｎｇ ｖｉａ ｈｉｓｔｏｎｅ ｄｅａｃｅｔｙｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ｓ． ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ［ Ｊ］． Ｃｅｌｌ，
２００７，１３１（４）：７０６－７１７． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｃｅｌｌ．２００７．０９．０１４．

［１５］ＡＮＮＩＬＯ Ｔ， ＫＥＰＰ Ｋ， ＬＡＡＮ Ｍ． Ｎａｔｕｒａｌ ａｎｔｉｓｅｎｓｅ ｔｒａｎ⁃
ｓｃｒｉｐｔ ｏｆ ｎａｔｒｉｕｒｅｔｉｃ ｐｅｐｔｉｄｅ ｐｒｅｃｕｒｓｏｒ Ａ （ＮＰＰＡ）： Ｓｔｒｕｃｔｕｒ⁃
ａｌ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｄｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＮＰＰＡ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ［ Ｊ］．
ＢＭＣ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２００９，１０（１）：８１． ＤＯＩ：１０．１１８６ ／
１４７１－２１９９－１０－８１．

［１６］ＯＧＡＷＡ Ｙ， ＳＵＮ Ｂ Ｋ， ＬＥＥ Ｊ Ｔ． Ｉｎｔｅｒｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＲＮＡ
Ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ａｎｄ Ｘ⁃Ｉｎａｃｔｉｖａｔｉｏｎ Ｐａｔｈｗａｙｓ［Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｃｅ，
２００８，３２０ （ ５８８１）： １３３６ － １３４１． ＤＯＩ： １０． １１２６ ／ ｓｃｉｅｎｃｅ．
１１５７６７６．

［１７］ＦＥＮＧ Ｊ， ＢＩ Ｃ， ＣＬＡＲＫ Ｂ Ｓ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ Ｅｖｆ⁃２ ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ
ＲＮＡ ｉｓ ｔｒａｎｓｃｒｉｂｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ｄｌｘ⁃５ ／ ６ ｕｌｔｒａｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｒｅｇｉｏｎ
ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｓ ａ Ｄｌｘ⁃２ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｃｏａｃｔｉｖａｔｏｒ ［ Ｊ］．
Ｇｅｎｅｓ ＆ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，２００６，２０（１１）：１４７０ － １４８４． ＤＯＩ：
１０．１１０１ ／ ｇａｄ．１４１６１０６．

［１８］ＦＯＸ Ａ Ｈ， ＬＡＭ Ｙ Ｗ， ＬＥＵＮＧ Ａ Ｋ， ｅｔ ａｌ． Ｐａｒａｓｐｅｃｋｌｅｓ：
Ａ ｎｏｖｅｌ ｎｕｃｌｅａｒ ｄｏｍａｉｎ［Ｊ］． Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２００２，１２（１）：
１３－２５． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ Ｓ０９６０－９８２２（０１）００６３２－７．

［１９］ＷＩＬＬＩＮＧＨＡＭ Ａ Ｔ， ＯＲＴＨ Ａ Ｐ， ＢＡＴＡＬＯＶ Ｓ， ｅｔ ａｌ． Ａ
ｓｔｒａｔｅｇｙ ｆｏｒ ｐｒｏｂｉｎｇ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡｓ ｆｉｎｄｓ ａ
ｒｅｐｒｅｓｓｏｒ ｏｆ ＮＦＡＴ［ Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｃｅ，２００５，３０９（５７４０）：１５７０－
１５７３． ＤＯＩ：１０．１１２６ ／ ｓｃｉｅｎｃｅ．１１１５９０１．

［２０］ＣＡＭＰＡＬＡＮＳ Ａ， ＫＯＮＤＯＲＯＳＩ Ａ， ＣＲＥＳＰＩ Ｍ． Ｅｎｏｄ４０， ａ
ｓｈｏｒｔ ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅ⁃ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｍＲＮＡ， ｉｎｄｕｃｅｓ ｃｙｔｏ⁃
ｐｌａｓｍｉｃ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｎｕｃｌｅａｒ ＲＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ
Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ，２００４，１６（４）：１０４７－
１０５９． ＤＯＩ：１０．１１０５ ／ ｔｐｃ．０１９４０６．

［２１］ＨＩＲＳＣＨ Ｊ， ＬＥＦＯＲＴ Ｖ， ＶＡＮＫＥＲＳＳＣＨＡＶＥＲ Ｍ， ｅｔ ａｌ．
Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ４３ ｎｏｎ⁃ｐｒｏｔｅｉｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ｍＲＮＡ ｇｅｎｅｓ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ， ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｔｈｅ ＭＩＲ１６２ａ⁃ｄｅｒｉｖｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ［Ｊ］．
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００６，１４０（４）：１１９２． ＤＯＩ：１０． １１０４ ／ ｐｐ．
１０５．０７３８１７．

［２２］ＤＩＮＧ Ｊ， ＬＵ Ｑ， ＯＵＹＡＮＧ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｌｏｎｇ ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ
ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ⁃ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｉｔｙ， ａｎ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ
ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｆ ｈｙｂｒｉｄ ｒｉｃｅ［ Ｊ］． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ
Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ，２０１２，
１０９（７）：２６５４－２６５９． ＤＯＩ：１０．１０７３ ／ ｐｎａｓ．１１２１３７４１０９．

７５１第 ３ 期 蔡媛，等：植物长链非编码 ＲＮＡ 的生物信息学预测与分析研究进展



［２３］ＺＨＯＵ Ｈ， ＬＩＵ Ｑ， ＬＩ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ⁃ａｎｄ ｔｈｅｒｍｏ⁃ｓｅｎ⁃
ｓｉｔｉｖｅ ｇｅｎｉｃ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｉｔｙ ｉｎ ｒｉｃｅ ａｒｅ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ａ ｐｏｉｎｔ ｍｕ⁃
ｔａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｎｏｖｅｌ ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ ｔｈａｔ ｐｒｏｄｕｃｅｓ ａ ｓｍａｌｌ ＲＮＡ
［Ｊ］． Ｃｅｌｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，２０１２，２２（４）：６４９－６６０． ＤＯＩ：１０．１０３８ ／
ｃｒ．２０１２．２８．

［２４］ＺＨＵ Ｄ， ＤＥＮＧ Ｘ Ｗ． Ａ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ ｌｏｃｕｓ ｍｅｄｉａｔｅｓ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ⁃ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｅｄ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｉｔｙ ｉｎ ｒｉｃｅ［ Ｊ］． Ｃｅｌｌ Ｒｅ⁃
ｓｅａｒｃｈ，２０１２，２２（５）：７９１－７９２． ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｃｒ．２０１２．４３．

［２５］ＨＥＯ Ｊ Ｂ， ＳＵＮＧ Ｓ． Ｖｅｒｎａｌｉｚａｔｉｏｎ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｓｉ⁃
ｌｅｎｃｉｎｇ ｂｙ ａ ｌｏｎｇ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ ［ Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｃｅ，
２０１１，３３１（６０１３）：７６－７９． ＤＯＩ：１０．１１２６ ／ ｓｃｉｅｎｃｅ．１１９７３４９．

［２６］ＳＥＣＣＯ Ｄ， ＢＡＵＭＡＮＮ Ａ， ＰＯＩＲＩＥＲ Ｙ． Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ
ｔｈｅ ｒｉｃｅ ＰＨＯ１ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｒｅｖｅａｌｓ ａ ｋｅｙ ｒｏｌｅ ｆｏｒ ＯｓＰＨＯ１；２
ｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｄｉｓｔｉｎｃｔ
ｃｌａｄｅ ｉｎ ｄｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１０，１５２（３）：
１６９３－１７０４． ＤＯＩ：１０．１１０４ ／ ｐｐ．１０９．１４９８７２．

［２７］ＪＡＢＮＯＵＮＥ Ｍ， ＳＥＣＣＯ Ｄ， ＬＥＣＡＭＰＩＯＮ Ｃ， ｅｔ ａｌ． Ａ Ｒｉｃｅ
ｃｉｓ⁃ｎａｔｕｒａｌ ａｎｔｉｓｅｎｓｅ ＲＮＡ ａｃｔｓ ａｓ ａ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌ ｅｎｈａｎｃｅｒ
ｆｏｒ ｉｔｓ ｃｏｇｎａｔｅ ｍＲＮＡ ａｎｄ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｈｏｍｅｏ⁃
ｓｔａｓｉｓ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｆｉｔｎｅｓｓ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ，２０１３，２５（１０）：４１６６
－４１８２． ＤＯＩ：１０．１１０５ ／ ｔｐｃ．１１３．１１６２５１．

［２８］ ＳＷＩＥＺＥＷＳＫＩ Ｓ， ＬＩＵ Ｆ， ＭＡＧＵＳＩＮ Ａ， ｅｔ ａｌ． Ｃｏｌｄ⁃ｉｎ⁃
ｄｕｃｅｄ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｂｙ ｌｏｎｇ ａｎｔｉｓｅｎｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ｏｆ ａｎ Ａｒａｂｉｄｏｐ⁃
ｓｉｓ Ｐｏｌｙｃｏｍｂ ｔａｒｇｅｔ ［ Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ，２００９，４６２（７２７４）：７９９ －
８０２． ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｎａｔｕｒｅ０８６１８．

［２９］ＺＨＵ Ｑ Ｈ， ＳＴＥＰＨＥＮ Ｓ， ＴＡＹＬＯＲ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｌｏｎｇ ｎｏｎｃｏｄ⁃
ｉｎｇ ＲＮＡｓ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｔｏ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｏｘｙｓｐｏｒｕｍ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒ⁃
ａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０１４，２０１（２）：５７４
－５８４． ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｎｐｈ．１２５３７．

［３０］ＸＩＮ Ｍ， ＹＵ Ｗ， ＹＡＯ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃ⁃
ｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｗｈｅａｔ ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡｓ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ
ｔｏ ｐｏｗｄｅｒｙ ｍｉｌｄｅｗ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｂｙ ｕｓｉｎｇ ｍｉ⁃
ｃｒｏａｒｒａｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ＳＢＳ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ［Ｊ］． ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌ⁃
ｏｇｙ，２０１１，１１（１）：１－ １３． ＤＯＩ：１０．１１８６ ／ １４７１－ ２２２９－ １１－
６１．

［３１］ＨＥＬＬＩＷＥＬＬ Ｃ Ａ， ＲＯＢＥＲＴＳＯＮ Ｍ， ＦＩＮＮＥＧＡＮ Ｅ Ｊ， ｅｔ
ａｌ． Ｖｅｒｎａｌｉｚａｔｉｏｎ⁃ｒｅｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＦＬＣ ｒｅｑｕｉｒｅｓ ｐｒｏ⁃
ｍｏｔｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｂｕｔ ｎｏｔ ａｎｔｉｓｅｎｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ［ Ｊ ］． Ｐｌｏｓ
Ｏｎｅ，２０１１，６（６）：２４０ － ２４７． ＤＯＩ：１０． １３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ． ｐｏｎｅ．
００２１５１３．

［３２］ＡＭＯＲ Ｂ Ｂ， ＷＩＲＴＨ Ｓ， ＭＥＲＣＨＡＮ Ｆ， ｅｔ ａｌ． Ｎｏｖｅｌ ｌｏｎｇ
ｎｏｎ⁃ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａ⁃
ｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ［ Ｊ］． Ｇｅｎｏｍｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，２０１２，１９
（１）：５７． ＤＯＩ：１０．１１０１ ／ ｇｒ．０８０２７５．１０８．

［３３］ＭＡＲＴＩＮ Ａ Ｃ， ＤＥＬ Ｐ Ｊ Ｊ， ＲＵＢＩＯ Ｖ， ｅｔ ａｌ． Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ
ｃｙｔｏｋｉｎｉｎｓ ｏｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎｒｅｓｐｏｎｓ⁃
ｉｖｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ，２０１０，２４（５）：
５５９－５６７． ＤＯＩ：１０．１０４６ ／ ｊ．１３６５－３１３ｘ．２０００．００８９３．ｘ．

［３４］ＨＥＵＮＧＳＯＰ Ｓ， ＨＷＡ⁃ＳＯＯ Ｓ， ＲＵＪＩＮ Ｃ， ｅｔ ａｌ． Ｌｏｓｓ ｏｆ Ａｔ４
ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｍｐａｃｔｓ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ
ａｎｄ ｔｈｅ ｓｈｏｏｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒ⁃
ｎａｌ ｆｏｒ Ｃｅｌｌ ＆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１０，４５（５）：７１２－ ７２６．

ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｊ．１３６５－３１３Ｘ．２００５．０２６２９．ｘ．
［３５］ＦＲＡＮＣＯ⁃ＺＯＲＲＩＬＬＡ Ｊ Ｍ， ＶＡＬＬＩ Ａ， ＴＯＤＥＳＣＯ Ｍ， ｅｔ ａｌ．

Ｔａｒｇｅｔ ｍｉｍｉｃｒｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｎｅｗ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｆｏｒ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ
ｍｉｃｒｏＲＮＡ ａｃｔｉｖｉｔｙ［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，２００７，３９（８）：１０３３
－１０３７． ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｎｇ２０７９．

［３６］ＬＵＫＡＳＨＩＮ Ａ， ＢＯＲＯＤＯＶＳＫＹ Ｍ． ＧｅｎｅＭａｒｋ． ｈｍｍ： Ｎｅｗ
ｓｏｌｕｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｇｅｎｅ ｆｉｎｄｉｎｇ ［ Ｊ］． Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，
１９９８，２６（４）：１１０７－１１１５． ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｎａｒ ／ ２６．４．１１０７．

［３７］ＬＥＴＩＺＩＡ Ｄ Ｓ， ＡＮＴＯＮＥＬＬＡ Ｂ， ＡＮＤＲＥＡ Ｍ． Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔ⁃
ｉｃｓ ｔｏｏｌｓ ａｎｄ ｎｏｖｅｌ ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ ｉｎ ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡｓ
（ｌｎｃＲＮＡｓ） ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ［Ｊ］． Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，２０１１，１３（１）：９７－１１４． ＤＯＩ：１０．３３９０ ／
ｉｊｍｓ１３０１００９７．

［３８］ＣＨＡＲＮＹ Ｐ， ＮＡＭＨＥＥ Ｙ， ＩＫＪＵＮＧ Ｃ， ｅｔ ａｌ． ｌｎｃＲＮＡｔｏｒ：
Ａ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｆｏｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｏｆ
ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡｓ［ Ｊ］． Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ，２０１４，３０（１７）：
２４８０－２４８５． ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ ／ ｂｔｕ３２５．

［３９］ＹＡＮＧ Ｘ， ＧＡＯ Ｌ， ＧＵＯ Ｘ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｎｅｔｗｏｒｋ ｂａｓｅｄ ｍｅｔｈｏｄ
ｆｏｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｎｃｒｎａ⁃ｄｉｓｅａｓｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ
ｌｎｃＲＮＡｓ ｉｍｐｌｉｃａｔｅｄ ｉｎ ｄｉｓｅａｓｅｓ［Ｊ］． Ｐｌｏｓ Ｏｎｅ，２０１４，９（１）：
ｅ８７７９７． ＤＯＩ：１０．１３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．００８７７９７．

［４０］ＹＥ Ｓ， ＹＡＮＧ Ｌ， ＺＨＡＯ Ｘ， ｅｔ ａｌ． Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ ｍｅｔｈｏｄ ｔｏ
ｐｒｅｄｉｃｔ ｔｗｏ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ： ＴＦ⁃ｍｉＲＮＡ⁃ｍＲＮＡ ａｎｄ
ｌｎｃＲＮＡ⁃ｍｉＲＮＡ⁃ｍＲＮＡ ｉｎ ｐａｎｃｒｅａｔｉｃ ｃａｎｃｅｒ［ Ｊ］． Ｃｅｌｌ Ｂｉｏ⁃
ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ＆ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃｓ，２０１４，７０（３）：１８４９ － １８５８． ＤＯＩ：
１０．１００７ ／ ｓ１２０１３－０１４－０１４２－ｙ．

［４１］ＫＨＡＮＧ Ａ Ｐ Ｃ ， ＤＥＮＮＩＳ Ｅ Ｓ ， ＷＡＮＧ Ｍ Ｂ． Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ａｒｇｏｎａｕｔｅ ４⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ ｓｈｅｄｓ ｎｏｖｅｌ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｇｅｎｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｔｈｒｏｕｇｈ
ＲＮＡ⁃ｄｉｒｅｃｔｅｄ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ［ Ｊ］． Ｇｅｎｅｓ，２０１７，８（８）：
１９８． ＤＯＩ：１０．３３９０ ／ ｇｅｎｅｓ８０８０１９８．

［４２］ＳＥＶＥＲＩＮＧ Ｅ， ＦＡＩＮＯ Ｌ， ＪＡＭＧＥ Ｓ， ｅｔ ａｌ． Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ ａｍｂｉｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｌｎｃＲＮＡｓ［Ｊ］．
ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１８， １８ （ １）： １４５． ＤＯＩ： １０． １１８６ ／
ｓ１２８７０－０１８－１３６２－ｘ．

［４３］鲁志， 吴玥， 邸超． 拟南芥全基因组范围的 ｎｏｎ⁃ｐｏｌｙＡ
ｌｎｃＲＮＡ 检测［Ｊ］． 清华大学学报（自然科学版）， ２０１４，
５４（８）：１１１７ － １１２１． ＤＯＩ：１０． １６５１１ ／ ｊ． ｃｎｋｉ． ｑｈｄｘｘｂ． ２０１４．
０８．００３．

　 　 ＬＵ Ｚｈｉ， ＷＵ Ｙｕｅ， ＤＩ Ｃｈａｏ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
ｎｏｎ⁃ｐｏｌｙＡ ｌｎｃＲＮＡｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ［ Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｔｓｉｎｇｈｕａ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１４，５４ （ ８）：１１１７ － １１２１． ＤＯＩ：１０．
１６５１１ ／ ｊ．ｃｎｋｉ．ｑｈｄｘｘｂ．２０１４．０８．００３．

［４４］ＲＯＷＬＥＹ Ｍ Ｊ， ＢÖＨＭＤＯＲＦＥＲ Ｇ， ＷＩＥＲＺＢＩＣＫＩ Ａ Ｔ． Ａ⁃
ｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡｓ ｐｒｏｄｕｃｅｄ ｂｙ ａ ｓｐｅｃｉａｌｉｚｅｄ
ＲＮＡ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ［ Ｊ ］． Ｍｅｔｈｏｄｓ，
２０１３，６３（２）：１６０． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｙｍｅｔｈ．２０１３．０５．００６．

［４５］ＹＡＭＡＧＵＣＨＩ Ａ， ＡＢＥ Ｍ． Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｄｅ⁃
ｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｂｙ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ： Ｔｏ ｆｌｏｗｅｒ ｏｒ
ｎｏｔ ｔｏ ｆｌｏｗｅｒ［Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，２０１２，１２５（６）：
６９３－７０４． ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１０２６５－０１２－０５１３－７．

［４６］ＱＩＮ Ｔ， ＺＨＡＯ Ｈ， ＣＵＩ Ｐ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｎｕｃｌｅｕｓ⁃ｌｏｃａｌｉｚｅｄ ｌｏｎｇ
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ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ
［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１７，１７５（３）：１３２１． ＤＯＩ：１０．１１０４ ／
ｐｐ．１７．００５７４．

［４７］ＹＵＡＮ Ｊ， ＹＥ Ｚ， ＤＯＮＧ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａ⁃
ｔｉｏｎ ｏｆ ｎｏｖｅｌ ｌｎｃＲＮＡｓ ｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ［ Ｊ］． ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓ， ２０１６， １７ （ １）：
６５５． ＤＯＩ：１０．１１８６ ／ ｓ１２８６４－０１６－２９２９－２．

［４８］ＷＵ Ｊ， ＯＫＡＤＡ Ｔ， ＦＵＫＵＳＨＩＭＡ Ｔ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｎｏｖｅｌ ｈｙｐｏｘｉｃ
ｓｔｒｅｓｓ⁃ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ ｔｒａｎｓｃｒｉｂｅｄ ｂｙ ＲＮＡ
ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ＩＩＩ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ［ Ｊ］． ＲＮＡ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１２， ９
（３）：３０２－３１３． ＤＯＩ：１０．４１６１ ／ ｒｎａ．１９１０１．

［４９］ＶＲＢＳＫＹ Ｊ， ＡＫＩＭＣＨＥＶＡ Ｓ， ＷＡＴＳＯＮ Ｊ Ｍ， ｅｔ ａｌ． ｓｉＲ⁃
ＮＡ⁃Ｍｅｄｉａｔｅｄ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ Ｔｅｌｏｍｅｒｅｓ［Ｊ］． Ｐｌｏｓ
Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，２０１０， ６ （ ６）： ｅ１０００９８６． ＤＯＩ： １０． １３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．
ｐｇｅｎ．１０００９８６．

［５０］ＫＩＮＤＧＲＥＮ Ｐ， ＡＲＤ Ｒ， ＩＶＡＮＯＶ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ⁃
ａｌ ｒｅａｄ⁃ｔｈｒｏｕｇｈ ｏｆ ｔｈｅ ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ ＳＶＡＬＫＡ ｇｏｖ⁃
ｅｒｎｓ ｐｌａｎｔ ｃｏｌｄ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ［ Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ，
２０１８，９（１）：４５６１． ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｓ４１４６７－０１８－０７０１０－６．

［５１］ＺＨＡＯ Ｘｉｎｙｕｅ， ＬＩ Ｊｉｎｇｒｕｉ， ＬＩＡＮ Ｂｉ， ｅｔ ａｌ． Ｇｌｏｂａｌ ｉｄｅｎｔｉｆｉ⁃
ｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｌｎｃＲＮＡｓ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ
ＭＡＦ４ ｂｙ ａ ｎａｔｕｒａｌ ａｎｔｉｓｅｎｓｅ ＲＮＡ［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａ⁃
ｔｉｏｎｓ， ２０１８，９（１）： ５０５６． ＤＯＩ： １０． １０３８ ／ ｓ４１４６７ － ０１８ －
０７５００－７．

［５２］ＷＵＮＤＥＲＬＩＣＨ Ｍ， ＧＲＯß⁃ＨＡＲＤＴ Ｒ， ＳＣＨÖＦＦＬ Ｆ． Ｈｅａｔ
ｓｈｏｃｋ ｆａｃｔｏｒ ＨＳＦＢ２ａ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ａｎｄ ｉｔｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｓ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｂｙ ａ
ｈｅａｔ⁃ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ａｎｔｉｓｅｎｓｅ ＲＮＡ ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１４，８５（６）：５４１－５５０． ＤＯＩ：１０．１００７ ／
ｓ１１１０３－０１４－０２０２－０．

［５３］ＳＥＯ Ｊ Ｓ， ＳＵＮ Ｈ Ｘ， ＰＡＲＫ Ｂ Ｓ， ｅｔ ａｌ． ＥＬＦ１８⁃Ｉｎｄｕｃｅｄ
ｌｏｎｇ ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ ａｓｓｏｃｉａｔｅｓ ｗｉｔｈ Ｍｅｄｉａｔｏｒ ｔｏ ｅｎｈａｎｃｅ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｉｎｎａｔｅ ｉｍｍｕｎｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ，２０１７，２９（５）：１０２４－１０３８． ＤＯＩ： １０．１１０５ ／
ｔｐｃ．１６．００８８６．

［５４］ＷＡＳＡＫＩ Ｊ， ＹＯＮＥＴＡＮＩ Ｒ， ＳＨＩＮＡＮＯ Ｔ， ｅｔ ａｌ． Ｅｘｐｒｅｓ⁃
ｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＯｓＰＩ１ ｇｅｎｅ， ｃｌｏｎｅｄ ｆｒｏｍ ｒｉｃｅ ｒｏｏｔｓ ｕｓｉｎｇ ｃＤＮＡ
ｍｉｃｒｏａｒｒａｙ， ｒａｐｉｄｌｙ ｒｅｓｐｏｎｄｓ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔａｔｕｓ［ Ｊ］． Ｎｅｗ
Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２００３，１５８（２）：２３９－２４８． ＤＯＩ： １０．１０４６ ／ ｊ．１４６９
－８１３７．２００３．００７４８．ｘ．

［５５］ＫＯＵＣＨＩ Ｈ， ＴＡＫＡＮＥ Ｋ， ＳＯ Ｒ Ｂ， ｅｔ ａｌ． Ｒｉｃｅ ＥＮＯＤ４０：
Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ ｒｉｃｅ ａｎｄ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｓｏｙ⁃
ｂｅａｎ ｒｏｏｔ ｎｏｄｕｌｅｓ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ，１９９９，１８（２）：１２１ －
１２９． ＤＯＩ：１０．１０４６ ／ ｊ．１３６５－３１３Ｘ．１９９９．００４３２．ｘ．

［５６］ ＬＩＵ Ｘ， ＬＩ Ｄ， ＺＨＡＮＧ Ｄ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｎｏｖｅｌ ａｎｔｉｓｅｎｓｅ ｌｏｎｇ
ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ， ＴＷＩＳＴＥＤ ＬＥＡＦ， ｍａｉｎｔａｉｎｓ ｌｅａｆ ｂｌａｄｅ
ｆｌａｔｔｅｎｉｎｇ ｂｙ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｉｔｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｓｅｎｓｅ Ｒ２Ｒ３⁃ＭＹＢ
ｇｅｎｅ ｉｎ ｒｉｃｅ［ Ｊ］． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０１８，２１８（Ｄ１）：７７４ －
７８８． ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｎｐｈ．１５０２３．

［５７］ＦＡＮ Ｙ， ＹＡＮＧ Ｊ， ＭＡＴＨＩＯＮＩ Ｓ Ｍ， ｅｔ ａｌ． ＰＭＳ１Ｔ， ｐｒｏｄｕ⁃
ｃｉｎｇ ｐｈａｓｅｄ ｓｍａｌｌ⁃ｉｎｔｅｒｆｅｒｉｎｇ ＲＮＡｓ， ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ⁃
ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｍａｌｅ ｓｔｅｒｉｌｉｔｙ ｉｎ ｒｉｃｅ［ Ｊ］． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａ⁃

ｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ，
２０１６，１１３（５２）：１５１４４． ＤＯＩ：１０．１０７３ ／ ｐｎａｓ．１６１９１５９１１４．

［５８］ＢＯＥＲＮＥＲ Ｓ， ＭＣＧＩＮＮＩＳ Ｋ Ｍ． Ｃｏｍｐｕｔａｔｉｏｎａｌ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａ⁃
ｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｌｏｎｇ ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ ｉｎ
Ｚｅａ ｍａｙｓ ［ Ｊ］． Ｐｌｏｓ Ｏｎｅ，２０１２，７ （ ８）： ｅ４３０４７． ＤＯＩ：１０．
１３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．００４３０４７．

［５９］ ＬＩ Ｌ， ＥＩＣＨＴＥＮ Ｓ Ｒ， ＳＨＩＭＩＺＵ Ｒ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ
ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｌｏｎｇ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ
ＲＮＡｓ［Ｊ］． Ｇｅｎｏｍｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１４，１５（２）：Ｒ４０． ＤＯＩ：１０．
１１８６ ／ ｇｂ－２０１４－１５－２－ｒ４０．

［６０］ＤＡＩ Ｘ Ｙ， ＹＵ Ｊ Ｊ， ＺＨＡＯ Ｑ， ｅｔ ａｌ． Ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ ｆｏｒ
ＺＭ４０１， ａ ｐｏｌｌｅｎ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｇｅｎｅ ｏｆ Ｚｅａ ｍａｙｓ［ Ｊ］． Ａｃｔａ Ｂｏ⁃
ｔａｎｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２００４，４６（４）：４９７－ ５０４． ＤＯＩ：１０． １００２ ／ ｊｃｂ．
２１８０７．

［６１］ＨＡＡＧ Ｊ Ｒ， ＰＩＫＡＡＲＤ Ｃ Ｓ． Ｍｕｌｔｉｓｕｂｕｎｉｔ ＲＮＡ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅｓ
ＩＶ ａｎｄ Ｖ： Ｐｕｒｖｅｙｏｒｓ ｏｆ ｎｏｎ⁃ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｇｅｎｅ ｓｉ⁃
ｌｅｎｃｉｎｇ［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｖｉｅｗｓ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｃｅｌｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１１，
１２（８）：４８３－４９２． ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｎｒｍ３１５２．

［６２］ＣＨＯ Ｊ， ＫＯＯ Ｄ Ｈ， ＮＡＭ Ｙ Ｗ， ｅｔ ａｌ． Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃ⁃
ｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｃＤＮＡ ｃｌｏｎｅｓ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｕｎｄｅｒ ｍａｌｅ ｓｅｘ ｅｘｐｒｅｓ⁃
ｓｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ａ ｍｏｎｏｅｃｉｏｕｓ ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｐｌａｎｔ （Ｃｕｃｕｍｉｓ
ｓａｔｉｖｕｓ Ｌ． ｃｖ． Ｗｉｎｔｅｒ Ｌｏｎｇ）［Ｊ］． Ｅｕｐｈｙｔｉｃａ，２００５，１４６（３）：
２７１－２８１．

［６３］ＷＥＮ Ｊ， ＰＡＲＫＥＲ Ｂ Ｊ， ＷＥＩＬＬＥＲ Ｇ Ｆ． Ｉｎ ｓｉｌｉｃｏ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａ⁃
ｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｍＲＮＡ⁃ｌｉｋｅ ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ｔｒａｎ⁃
ｓｃｒｉｐｔｓ ｉｎ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ［ Ｊ］． Ｓｉｌｉｃｏ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２００７，７
（４－５）：４８５． ＤＯＩ：１０．１６１７ ／ ｓ１１５２７－００９－９５００－４．

［６４］ＣＲＥＳＰＩ Ｍ Ｄ， ＪＵＲＫＥＶＩＴＣＨ Ｅ， ＰＯＩＲＥＴ Ｍ， ｅｔ ａｌ．
ｅｎｏｄ４０， ａ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｄｕｒｉｎｇ ｎｏｄｕｌｅ ｏｒｇａｎｏｇｅｎｅｓｉｓ，
ｃｏｄｅｓ ｆｏｒ ａ ｎｏｎ⁃ｔｒａｎｓｌａｔａｂｌｅ ＲＮＡ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ
［Ｊ］． Ｅｍｂｏ Ｊｏｕｒｎａｌ，１９９４，１３（２１）：５０９９－ ５１１２． ＤＯＩ：１０．
１００２ ／ ｊ．１４６０－２０７５．１９９４．ｔｂ０６８３９．ｘ．

［６５］ＢＵＲＬＥＩＧＨ Ｓ Ｈ， ＨＡＲＲＩＳＯＮ Ｍ Ｊ． Ｔｈｅ ｄｏｗｎ⁃ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ
Ｍｔ４⁃ｌｉｋｅ ｇｅｎｅｓ ｂｙ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｃｃｕｒｓ ｓｙｓｔｅｍｉｃａｌｌｙ
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