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摘要! 长链非编码 e!Q#I"D\D"D7"01D\e!Q& ID7e!Q$是一类转录本长度超过 ()) DA的非编码

e!Q&主要通过转录调控和转录后调控调节基因的表达&也可通过影响蛋白质定位和端粒复制发挥

其强大的生物学功能% 本文在介绍ID7e!Q的特征'分类及其主要作用机制的基础上&综述了有关

昆虫 ID7e!Q的鉴定及功能研究等方面的最新进展% 近 , 年来已经从黑腹果蝇 I6'3'21+)$

(/)$&'*$3#/6'小菜蛾 :)4#/))$ C>)'3#/))$ 和褐飞虱 B+)$2$6.$#$ )4*/&3等 / 种昆虫中鉴定出了大量

ID7e!Q&为进一步研究ID7e!Q在昆虫生长发育过程中的功能奠定了重要基础% 非编码e!Q参与

调控害虫抗药性的分子机制已经成为昆虫毒理学研究的一个新兴领域&因此本文对有关 ID7e!Q

与害虫抗药性关系的最新研究进展也做了介绍%
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PP人类基因组计划 "^U%;D \$D"%$b'"5$7A! TVM#

的研究表明!在整个人类基因组的 3) 亿个碱基对

中!仅有大约 (f的序列具有蛋白编码功能!其余的

-/f不编码任何蛋白质) 随后启动的0K!Q元素百

科全书"<D7B7I"b$01;"CK!Q<I$%$DAZ! <!:WK<#1

计划发现!有超过 G)f的基因组序列能够被转录成

e!Q!而其中很大一部分都是不具有蛋白编码功能

的非编码e!Q"M$DD1Z1/#$)9! ()*(% QD\';D0 /#$)9!

()*,#) 目前已报道的非编码 e!Q种类很多!根据

其所具备的生物学功能!大致可分为两大类!即持家

性非编码e!Q和调控性非编码 e!Q) 持家性非编

码e!Q主要包括转运 e!Q"Ae!Q#(核糖体 e!Q
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"'e!Q#( 小 核 仁 e!Q " ZD"e!Q#( 小 核 e!Q

"ZDe!Q#和引导 e!Q"\e!Q#等%调控性非编码

e!Q主要包括小干扰 e!Q "Z1e!Q#(微小 e!Q

"%17'"e!Q#(b1e!Q"与M1c1蛋白互作#以及长链非

编码 e!Q " I"D\D"D7"01D\e!Q! ID7e!Q# 等

"M"DA1D\/#$)9! ())-#)

有关非编码e!Q的研究的历史并不长!但因其

重要的生物学功能而越来越受到重视!例如 (* 世纪

初才开始兴起的%17'"e!Q"%1e!Q#!因其在基因转

录后调控中发挥着非常重要的作用!已经成为生命

科学领域的一个研究热点 "梁沛和高希武! ()*(#)

而长链非编码 e!Q的概念最早由日本科学家在

())( 年首先提出 "W6;̀;61/#$)9! ())( #) 起初

ID7e!Q被认为是基因转录过程中的噪音!在很长一

段时间内都未得到足够的重视"_A'U^I! ())G#) 直

到 e1DD 等 " ())G # 发现 ID7e!Q@TWEQ>e" TWX

A';DZ7'1bA;DA1Z$DZ$1DA$'\$D17e!Q#可以与一种多梳

抑制复合体"b"IB7"%& '$b'$ZZ1#$7"%bI$8! Me:#结

合!对染色质进行修饰! 从而抑制 TWX基因

"^"%$"&"8#的转录!调节生物体的生长发育) 随着

对 TWEQ>e功能的发掘!越来越多的研究人员开始

关注ID7e!Q的研究) 截至目前!昆虫 ID7e!Q的研

究尚处于起步阶段!本文对 ID7e!Q的特征及其作

用机制进行总结!以期为昆虫 ID7e!Q的研究和应

用提供一些借鉴和参考)

;<L"*JX7简介

JD7e!Q被定义为一类转录本长度超过 ()) DA

的非编码 e!Q!但也有研究指出!以 ()) 个核苷酸

来界定ID7e!Q显得过于武断!因为还存在着很多

小于 ()) 个核苷酸的非编码 e!Q!它们既不属于结

构 e!Q " ZA'U7AU';Ie!Q# 也不属于 %17'"e!Q

"_b1̀̀"/#$)9! ()*(#) 在生物体内!ID7e!Q主要是

由e!Q聚合酶
'

转录和剪切而成!且转录和剪切机

制与%e!Q类似!其结构也与 %e!Q基本相似!大

多具有 ,r端帽子结构和 3r端多聚腺苷酸M"IB"Q#尾

巴) JD7e!Q的转录水平往往低于 %e!Q!且组织

特异性表达能力更强!一般不翻译成蛋白质!绝大多

数位于细胞核区!在不同物种间的保守性相对较差

"表 *#"K$''1$D /#$)9! ()*(#) 目前!在动物(植物(

真菌(原核生物以及病毒等很多生物中都已经发现

了ID7e!Q的存在"QD\';D0 /#$)9! ()*,#) JD7e!Q

不仅可以通过转录调控和转录后调控的方式控制基

因表达!还可以通过影响蛋白质定位和端粒复制发

挥其强大的生物学功能"[;/#$)9! ()*3#) 研究表

明!ID7e!Q与癌症(糖尿病(阿尔茨海默病等多种人

类重大疾病的发生发展密切相关"M$D\/#$)9! ()*)%

hD;UZZ;D0 _UD! ()*3#) JD7e!Q在生命活动中的

重要功能!使其逐渐成为整个生命科学研究领域又

一个新的热点)

><L"*JX7的分类

目前!有关ID7e!Q的分类尚无统一的标准!根

据基因组中ID7e!Q转录的位置及特征!将 ID7e!Q

分为以下几类)

>=; < 蛋白编码基因间的 3"*JX7# $"&(0'("$*

3"*JX7% 3$"*JX7$

目前有关 I1D7e!Q的研究相对较多!这类

ID7e!Q在整个基因组序列中有自己独立的转录单

元!常位于两个蛋白质编码基因之间!不与蛋白质编

码基因重叠!长度平均在 * 6& 左右!同其他类型的

ID7e!Q相比! I1D7e!Q的序列更加保守!且稳定性

更强"图 *$ Q# "RI1AZ6B/#$)9! ()**#) J1D7e!Q转

录的激活类似于 %e!Q!在其染色体转录激活的区

段也普遍存在着h=@h3+ 区域"组蛋白T3h= 三甲基

化区和组蛋白T3h3+ 三甲基化区!蛋白编码基因转

表 ;<L"*JX7和-JX7的相同点和不同点

?/%3(;<W$-$3/0$&$(+/"..$))(0("*(+%(&:(("3"*JX7/".-JX7

相同点 _1%1I;'1AB 不同点K1CC$'$D7$

JD7e!Q

%e!Q

组织特异性表达

E1ZZU$@Zb$71C17$8b'$ZZ1"D%

能形成二级结构

_$7"D0;'BZA'U7AU'$C"'%;A1"D%

经过转录后加工!如 ,r帽子(聚腺苷酸化(剪接

M"ZA@A';DZ7'1bA1"D;Ib'"7$ZZ1D\! ZU7̂ ;Z,r7;b!

b"IB;0$DBI;A1"D ;D0 ZbI171D\

无蛋白编码能力!具有调控功能

!"b'"A$1D@7"01D\;&1I1AB! c1ÂCUD7A1"DZ"C'$\UI;A1"D%

物种之间保守性较差J$ZZ7"DZ$'#$0 ;%"D\Zb$71$Z%

主要存在于细胞核<81ZA%;1DIB1D DU7I$UZ%

表达水平一般较低J"c$8b'$ZZ1"D

编码蛋白质 <D7"01D\b'"A$1D%

物种之间高度保守T1\̂IB7"DZ$'#$0 ;%"D\Zb$71$Z%

存在于细胞核和细胞质 <81ZA1D &"ÂDU7I$UZ;D0 7BA"bI;Z%%

表达水平低至高 L'"%I"cA"̂ 1\̂ $8b'$ZZ1"D
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录激活的标志 # "VUAA%;D /#$)9! ())-! ()*) #)

J1D7e!Q的主要功能包括顺式4反式转录调控!转录

控制(剪接调控以及转录后调控等) 已报道的这类

ID7e!Q很多!包括 X1ZA和 [QJQE* 等 "RI1AZ6B;D0

a;'A$I! ()*3#)

>=><内含子3"*JX7#$"&0,"$*3"*JX7$

许多蛋白编码基因的内含子区都存在有长链非

编码转录本"图 *$ a#) 目前有关内含子 ID7e!Q的

研究相对较少!如植物中的 ID7e!Q@:WJKQ>e即来

自于开花抑制子基因座 LJ:的第一个内含子区!参

与调控植物的生物钟"T$";D0 _UD\! ()**#)

>=A<正义3"*JX7#+("+(3"*JX7$

正义ID7e!Q是由蛋白编码基因的正义链转录

而来的!它们的转录区可以同蛋白编码基因正义链

的序列部分重叠!也可以完全覆盖蛋白编码基因正

义链的整个序列"图 *$ :#) 研究表明!一些正义

ID7e!Q可以翻译成蛋白质!从而在蛋白水平上发挥

作用!同时这些ID7e!Q还能以 e!Q的形式调控基

因的转录) 例如!_eQ"类固醇受体激活剂#基因不

仅能够翻译成蛋白质!同时由其转录而来的e!Q还

能以脚手架的形式连接多个共激活剂和阻遏蛋白!

形成复合体!进而调控基因的转录"h"Â;'1/#$)9!

())=#)

>=D<反义3"*JX7#/"&$+("+(3"*JX7$

大约有 G)f已注释的转录本正义链的相反方

向存在反向转录产物!反义 ID7e!Q即由蛋白编码

基因的反义链转录而来!同正向的蛋白编码基因转

录本序列完全重合或者部分重合"图 *$ K#) 基因

组中存在很多由于转录方向不同而形成的序列互补

的%e!Q正反向转录对!同样 ID7e!Q也能形成序

列互补的正反向转录对!比如X1ZA4EZ18!共同控制X

染色体失活"J$$/#$)9! *---#) 另外!很多印记区

间还含有序列互补的 %e!Q4ID7e!Q正反向转录

对!例如 h7Dn*4h7Dn*"A* "h;D0U'1/#$)9! ())+#和

>\C('4Q1'"JBI$/#$)9! ()))#) 同%e!Q以及其他的

ID7e!Q相比!反义 ID7e!Q很少存在剪切加工以及

MI"BQ修饰!且正反向转录对的表达往往会相互影

响"Y;D\;D0 :̂;D\! ()**#)

图 *PJD7e!Q的 = 种类型"改自[;/#$)9! ()*3#

L1\9*PL"U'7I;ZZ$Z"CID7e!QZ";0;bA$0 C'"%[;/#$)9! ()*3#

蓝色代表蛋白编码基因及其外显子!红色代表ID7e!Q及其外显子) M'"A$1D@7"01D\\$D$Z;D0 Â$1'$8"DZ;'$'$b'$Z$DA$0 1D &IU$! ĉ1I$ID7e!QZ

;D0 Â$1'$8"DZ;'$1D '$09
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A<L"*JX7的作用机制

近年来的研究表明!ID7e!Q能够通过多种方式

发挥调控作用!其作用机制主要可以归纳为转录调

控(转录后调控(蛋白质定位和端粒复制 = 个方面)

A=;<转录调控

A9;9;PX染色体失活$雌性哺乳动物两条 X染色

体中的一条可以随机失活!以便雌性和雄性 X染色

体关联基因能够等量表达) 在雌性哺乳动物中!X

染色体失活中心能够编码产生两条ID7e!Q!即X染

色体特异性失活转录物 X1ZA及其反义链的转录产

物EZ18!它们协同控制着 X染色体的活性) X1ZA可

以与多梳抑制复合体 ("b"IB7"%& '$b'$ZZ1#$7"%bI$8

(! Me:(#结合!并将其募集到 X染色体失活中心!

Me:( 能 够 介 导 染 色 体 T3h(G 三 甲 基 化

"T3h(G%$3#!从而引起 X染色体上基因表达的沉

默!并最终造成 X染色体的失活%而 EZ18则通过与

X1ZA竞争性结合Me:(!抑制 X1ZA的作用!维持 X染

色体的活性"]̂;"/#$)9! ())/#%也有研究表明!X1ZA

和 EZ18可 以 互 补 结 合! 形 成 一 条 双 链 e!Q

"0Ze!Q#!并在K17$'酶的作用下切割成 Z1e!Q!进

一步通过e!Q1通路介导X染色体的失活"W\;c;/#

$)9! ())/#)

A9;9> P 基因组印记$ 基因组印记 " \$D"%17

1%b'1DA1D\#是特指来源于亲本的等位基因由于染色

体的不对称修饰而导致的单等位基因表达的现象)

这种在生物进化中形成的(有规律而又受控的基因

失活是机体中基因表达调节的一种重要方式) 目前

已有研究表明!多种 ID7e!Q在基因组印记中发挥

了重要的作用!例如 ID7e!Q@T*-!位于小鼠 G 号染

色体远端!与胰岛素样生长因子 ( "1DZUI1D@I16$

\'"cÂC;7A"'(! >\C(#基因相距仅 G) 6&!T*- 和 >\C(

基因之间存在印记控制区"1%b'1DA1D\7"DA'"I'$\1"D!

>:e#!在母源染色体上!>:e未被甲基化! 它能够与

转录因子 :E:L":::E:@&1D01D\C;7A"'#结合! 从而

阻断下游增强子与>\C( 基因启动子的结合! 使增强

子作用于T*- 启动子!促进T*- 的表达%然而在父

源染色体上!>:e被甲基化!不能与转录因子:E:L

结合!下游增强子只与 >\C( 基因启动子结合而不

与 T*- 基因启动子结合! 结果促进 >\C( 的表达!

抑制 T*- 基因的表达 " _7̂"$D^$''/#$)9! ())3%

g$D;/#$)9! ()*=#)

A9;9AP染色质重塑$ 染色质的状态是其具有转录

活性的关键因素之一!主要包括组蛋白修饰和核小

体结构等) JD7e!Q可以通过影响染色质状态来调

控基因表达) T"8基因是一类专门调控生物形体的

基因!人类的 TWX基因共有 = 个基因簇"TWXQ!

TWXa! TWX:及 TWXK#!分别分布在 = 条不同的

染色体上) TWEQ>e是 TWX基因的一条反义

ID7e!Q!长约 (9( 6&!来源于 *( 号染色体的 TWX:

基因座!通过募集染色质多梳抑制复合物 Me:(!并

将其定位到 ( 号染色体上的 TWXK位点!影响特异

性组蛋白的修饰模式!从而引起 TWXK的转录沉默

"EZ;1/#$)9! ()*) #) 而 ID7e!Q@TWEE>M则位于

TWXQ基因簇的远端!长约 39/ 6&!通过募集染色体

重塑复合物[JJ!维持TWXQ基因簇 ,r末端染色体

的转录激活状态!使其一直保有转录活性" :̂U /#

$)9! ()**#)

A9;9DP启动子 ID7e!Q和增强子 ID7e!Q$ 在基因

的启动子区和增强子区普遍都可以转录产生一些

ID7e!Q!基因启动子区转录而来的 ID7e!Q可以和

启动子直接结合!也可以与转录因子相互作用!抑制

转录起始复合物 " b'$1D1A1;A1"D 7"%bI$8! M>:#的形

成!从而影响基因的转录) 例如!二氢叶酸还原酶

"01̂B0'"C"I;A$'$0U7A;Z$! KTLe#基因上游的一条

ID7e!Q!长度大约为 )9/ OG93 6&!由 KTLe基因的

启动子区转录而来!在 KTLe基因转录的过程中!

该ID7e!Q可以与 KTLe基因的启动子结合!也可

以与转录因子 EL>>a相互作用!从而有效地抑制

KTL<基因的转录"Y1IUZ̀/#$)9! ())-#) 另外一些

由增强子区转录而来的 ID7e!Q则能够促进基因的

转录!例如 ID7e!Q@;* ";7A1#;A1D\I"D\D7e!Q*#和

<#C@("$%&'B"D17#$DA';IC"'$&';1D@(#等"L$D\/#$)9!

())+% W'"%/#$)9! ()*)#)

A=><转录后调控

A9>9;P剪切调控$ 现有研究表明!ID7e!Q可以直

接同剪切因子结合影响其功能!也可以间接地调节

剪切因子的活性!通过这两种方式 ID7e!Q均能影

响%e!Q的剪切) 例如 [>QE"%B"7;'01;I1DC;'7A1"D

;ZZ"71;A$0 A';DZ7'1bA# 是一条长约 - O*) 6& 的

ID7e!Q!含有信号非常强的内含子剪切位点序列

"RQ:RQQ:重复序列#!该序列能够诱导剪切因子

_L*"ZbI171D\C;7A"'*#与其结合!从而抑制被调控基

因中剪切体复合物的形成!干扰被调控基因的剪切

"EZU151/#$)9! ()** #%[;I;A* "%$A;ZA;Z1Z@;ZZ"71;A$0

IUD\;0$D"7;'71D"%;A';DZ7'1bA*#是一条长约 G 6&的

ID7e!Q!能够结合剪切因子 _e+Z$'1D$@;'\1D1D$
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"_e#@'17̂ ZbI171D\C;7A"',!调节其在细胞核区的分

布!同时[;I;A* 还可以调控剪切因子 _e的磷酸化!

影响其活性!从而控制 %e!Q前体的选择性剪切

"E'1b;Â1/#$)9! ()*)#)

此外!ID7e!Q还能够与和其互补的 %e!Q前

体序列直接结合!从而调控 %e!Q的选择性剪切)

例如!ea[,"e!Q&1D01D\%"A1Cb'"A$1D ,#蛋白是一

种癌症抑制相关因子!在调节凋亡相关因子的选择

性剪切中发挥着重要作用%JR_E"JR:Q@*,@Zb$71C17

A';DZ7'1bA# 是 ea[, "e!Q&1D01D\%"A1Cb'"A$1D ,#

基因的一条反义ID7e!Q!长约 *9= O(9= 6&!可直接

与ea[, 基因转录产生的 %e!Q前体相结合!影响

%e!Q的选择性剪切!从而调控 ea[, 基因的转录

"e1DA;I;;D0 _UÂ$'I;D0! ())-# )

A9>9>P翻译水平控制$ JD7e!Q还可以直接同翻译

因子和核糖体结合!调控蛋白质的翻译过程) 例如

a:* " &';1D 7BA"bI;Z%17e!Q* # 和 a:()) " ()) DA

&';1D 7BA"bI;Z%17e!Q#!这两种ID7e!Q可以同真核

生物翻译起始因子 $>L=Q"$U6;'B"A17A';DZI;A1"D

1D1A1;A1"D C;7A"'=Q#(b"IBQ结合蛋白 MQaM" b"IBQ@

&1D01D\b'"A$1D#以及其他的一些作用因子相结合!

抑制蛋白质翻译所必需的一些复合体的装配!从而

影响蛋白质翻译的启动"[U00;Ẑ$AAB/#$)9! ())(%

J1D /#$)9! ())/ #) 细胞质 ID7e!Q@ZD;e" Z%;II

!L-)@;ZZ"71;A$0 e!QZ#则能够直接结合在核糖体

上!影响%e!Q的翻译"M;''"AA/#$)9! ()**#)

A9>9APe!Q干扰"e!Q1DA$'C$'$D7$#$ ID7e!Q也可

以直接作为%e!Q的反义抑制因子!促进%e!Q的

降解!其作用机制类似于小干扰 e!Q) 例如!(*Q

是一条长约 3)) 6& 的 ID7e!Q!与着丝粒蛋白 L

"7$DA'"%$'$b'"A$1D L! :<!M@L#基因的序列高度同

源!通过反义抑制!可以在转录水平以及蛋白水平减

少:<!M@L基因的表达"M;\;D"/#$)9! ())G#) *4(@

Z&Ze!Q*" ^;IC@_EQR*@&1D01D\Z1A$e!Q*#是一条长

约 )9G 6&的ID7e!Q!可通过逆转录转座子QIU元件

同%e!Q的 3r末端 REe区结合!降解 %e!Q!从而

降低%e!Q的丰度"V"D\;D0 [;nU;A! ()**#)

另外 ID7e!Q还可以直接同 K17$'酶结合从而

影响其功能) 例如!ID7e!Q@'D7Z@* "e!QD"D7"01D\

;D0 ZA;'#;A1"D Ub'$\UI;A$0#可以同 K17$'* 相互作用!

影响其与 0Ze!Q的结合!减少 K17$'酶剪切产生的

Z1e!Q!从而调控相关基因的表达 "T$IIc1\;D0

a;ZZ! ())/#)

A9>9DP竞争性内源 e!QZ"7"%b$A1D\$D0"\$D"UZ

e!QZ! 7$e!QZ#$ _;I%$D;等 "()**#发现了一种

e!Q分子之间新的对话机制!并提出了 ID7e!Q和

%e!Q之间相互0交流1的新假说222竞争性内源

e!Q"7$e!Q#假说!7$e!Q是一种全新的基因表达

调控模式$ %e!Q(假基因(ID7e!Q等转录物通过竞

争性结合相同的 %1e!Q来调控相互之间的表达水

平!例如!I1D7@[K* "I"D\1DA$'\$D17D7e!Q;ZZ"71;A$0

c1Â%UZ7I$01CC$'$DA1;A1"D#!一条长约 )9, 6& 的基因

间ID7e!Q!可通过与转录因子 [Q[J*"%;ZA$'%1D0@

I16$b'"A$1D *#和 [<L(:"%B"7BA$@Zb$71C17$D^;D7$'

C;7A"'(:#竞争性结合 %1e@*33 和 %1e@*3, 来调控

[Q[J* 和 [<L(:!而 [Q[J* 和 [<L(:又可以激

活肌肉细胞分化相关的特异性基因的表达":$Z;D;

/#$)9! ()**#) 此外!一些反义 ID7e!Q可以直接同

序列互补的 %e!Q相结合!掩盖位于 %e!Q上的

%1e!Q结合位点!从而减少 %1e!Q与靶标 %e!Q

的结合) 例如!aQ:<*Q_"aQ:<* ;DA1Z$DZ$e!Q#是

一条长约 ( 6& 的反义 ID7e!Q!在老年痴呆症患者

体内特异性转录!同
!

J3/"6/#$3/* 基因 ?!<%* 的

%e!Q相互结合!从而掩盖了位于 ?!<%* 基因

%e!Q上的%1e@=/,@,b结合位点!减弱了 %1e@=/,@

,b的抑制作用"L;\̂1̂1/#$)9! ()*)#)

A=A<蛋白质定位

JD7e!Q还可通过与靶标蛋白质互作的方式!

调控蛋白质在细胞中的定位) 例如! ID7e!Q@

<!WK=) 可以同一种蒺藜状苜蓿 e!Q结合蛋白

[AeaM* "9/5+"$*'#64&"$#4)$ e!Q &1D01D\b'"A$1D

*#相互作用!在无 <!WK=) 转录的豆科植物细胞

中![AeaM* 存在于细胞核中%但在有 <!WK=) 存在

的细 胞 中! <!WK=) 则 与 [AeaM* 结 合! 并 将

[AeaM* 运送到细胞质中":;%b;I;DZ/#$)9! ())=#)

A=D<端粒复制

端粒是真核细胞染色体末端的特有结构!正常

情况下随细胞分裂而缩短) 端粒长度受端粒酶调

控!能够决定细胞的增殖能力和寿命) 端粒酶由端

粒 酶 逆 转 录 酶 " ^U%;D A$I"%$';Z$ '$#$'Z$

A';DZ7'1bA;Z$! ^E<eE#( 端 粒 酶 e!Q " ^U%;D

A$I"%$';Z$e!Q! ^Ee#和端粒酶相关蛋白共同组成)

端粒酶利用其自身 ^Ee所携带的 e!Q为模板!在

^E<eE的逆转录催化下!将端粒重复序列不断地在

染色体末端合成!延长并稳定随着细胞的分裂而逐

渐缩短的端粒!在细胞的增殖及恶性肿瘤的发生和

发展过程中起到了重要的作用) 端粒酶 ID7e!Q参

与介导了端粒的复制过程) 如 E<e:"A$I"%$';Z$
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e!Q7"%b"D$DA#即为一种端粒酶ID7e!Q!在端粒酶

作用的过程中充当了e!Q模板!从而调控真核细胞

K!Q复制过程中端粒的延伸"h1%/#$)9! ()*+#)

D<昆虫3"*JX7的研究现状

目前!有关ID7e!Q的研究主要集中在人(小鼠

等哺乳类动物中!在昆虫学中仍处于起步阶段) 近

年来!随着高通量测序技术的不断发展!越来越多的

昆虫ID7e!Q被发现!有关昆虫ID7e!Q的报道快速

增长) 从目前的进展来看!对昆虫 ID7e!Q的研究

主要集中在以下几个方面)

D=;<昆虫3"*JX7的鉴定

高通量测序技术在有关 ID7e!Q的研究中应用

非常广泛) 最直接的方法是转录组测序!它不仅可

以检测到低丰度转录本!还可以发现新的转录本!包

括大量已知的和新的 ID7e!Q) 与普通转录组测序

相比!ID7e!Q测序在建库方法上有很大的不同!其

主要采用核糖体 e!Q"'1&"Z"%;Ie!Q! 'e!Q#去除

和链特异性两种文库构建方案) 由于部分 ID7e!Q

不含有 b"IBQ尾!'e!Q去除法建库可以保留更多的

ID7e!Q"包括含有 b"IBQ尾和不含 b"IBQ尾的

ID7e!Q#%而链特异性建库!可以确定序列的方向!

从而将鉴定出的 ID7e!Q准确分类) 例如 YU 等

"()*+#通过对 (* 组家蚕 ?'(->C('6+不同组织样

品转录组数据的分析!鉴定获得 ** /*) 条 ID7e!Q!

包括 =G= 条内含子ID7e!Q!+ (,) 条基因间 ID7e!Q

和 , )/+ 条反义 ID7e!Q!并且发现这些 ID7e!Q的

表达水平显著低于蛋白编码基因!且其表达具有更

强的组织特异性) g$D61DZ等"()*=#在冈比亚按蚊

!&'21/)/3*$(-+$/中!鉴定得到了 +33 条ID7e!Q!这

些ID7e!Q在冈比亚按蚊各生长发育阶段"包括 *

龄幼虫(3 龄幼虫和成虫#以及不同性别的成虫中的

表达模式差异很大) X1;"等 " ()*, # 从褐飞虱

B+)$2$6.$#$ )4*/&3中鉴定获得了 ( =3- 条 ID7e!Q!

并且发现一些 ID7e!Q可能与褐飞虱成虫的生殖能

力密切相关)

截至目前!通过高通量测序结合生物信息学的

预测工具!已在黑腹果蝇 I6'3'21+)$ (/)$&'*$3#/6

"S"UD\/#$)9! ()*( #( 西方蜜蜂 !2+3(/))+;/6$

"TU%;DD /#$)9! ()*3 #( 中 华 蜜 蜂 !2+3"/6$&$

"g;B;6"01/#$)9! ()*,#(家蚕"YU /#$)9! ()*+#(丽蝇

蛹集金小蜂 B$3'&+$ .+#6+2/&&+3"Q6&;'1/#$)9! ()*3#(

冈比亚按蚊"g$D61DZ/#$)9! ()*=#(小菜蛾 :)4#/))$

C>)'3#/))$ "<A$&;'1/#$)9! ()*,#(褐飞虱"X1;"/#$)9!

()*,#等昆虫中鉴定预测出了大量 ID7e!Q) 这些

ID7e!Q的发现!为我们继续研究ID7e!Q在昆虫生长

发育过程中的功能奠定了重要基础)

D=><昆虫3"*JX7的功能研究

目前!有关昆虫 ID7e!Q的功能研究主要集中

在模式生物果蝇中) 研究表明!ID7e!Q可以参与调

控果蝇的性别决定过程"[UI#$B;D0 [$II$'! ()*=#(

果蝇的运动行为和攀爬能力"J1/#$)9! ()*(#(雄性

果蝇的求偶行为" :̂$D /#$)9! ()**#(果蝇的睡眠

"_"ẐD$#/#$)9! ()** # 及果蝇 X染色体的失活

"_%1Â/#$)9! ())*% K$D\/#$)9! ())+#等多个生物

过程"表 (#)

除果蝇外!有关 ID7e!Q在其他昆虫中的功能

和作用机制的报道相对较少) TU%;DD 和 T;'AC$I0$'

"()**#发现西方蜜蜂的工蜂中存在一条 ID7e!Q

"ID77"#*#!在工蜂胚胎发育的过程中可以参与调控

其卵巢管细胞的自噬死亡过程!而在其蜂王中则不

存在这条 ID7e!Q%J1等"()*=#在家蚕的丝腺中发

现了一些特异性表达的 ID7e!Q!这些 ID7e!Q可以

通过表观遗传学修饰的方法!抑制一些蚕丝基因的

表达)

D=A<L"*JX7与害虫抗药性

由于杀虫药剂的长期不合理使用!日益严重的

抗药性问题已成为阻碍害虫有效防治的重要障碍)

而杀虫药剂种类的不断增加!也使得害虫的抗药性

机制变得日趋复杂) 目前有关害虫抗药性机制的研

究主要集中在杀虫剂靶标以及解毒代谢两个方面!

如杀虫药剂靶标基因的突变或者表达量变化及解毒

酶基因表达量的增加!均能够显著影响昆虫对杀虫

剂的抗药性) 随着对害虫抗药性机制研究的不断深

入!以及高通量测序技术的快速发展!越来越多的位

于其他信号通路上的蛋白编码基因也被发现参与了

害虫对杀虫剂的抗药性!如 M@糖蛋白调控的果蝇对

阿维菌素的抗性等"JU"/#$)9! ()*3#) 但对于这些

与害虫抗药性相关基因的表达调控机制的研究!尤

其是从表观遗传学调控机制的研究还非常有限)

近年来!非编码 e!Q!主要包括 %17'"e!Q

"%1e!Q#和ID7e!Q等!逐渐成为生命科学研究中

一个新的热点!它们可通过转录调控(转录后调控或

直接与靶蛋白互作等多种途径调控基因的表达) 有

关昆虫 %1e!Q的研究相对较多!有些 %1e!Q已被

证实参与调控了昆虫对杀虫药剂抗性 "J1/#$)9!

()*,&#) 但有关ID7e!Q调控抗药性的研究仍处于



*(G/P 昆虫学报!"#$ %&#'(')'*+"$ ,+&+"$ ,- 卷

表 ><经实验验证的昆虫部分3"*JX7的功能#改自L('(/$/".O(00$("% >C;B$

?/%3(><G16(0$-("&/332 4(0$)$(.)@"*&$,"+,)3"*JX7+$"$"+(*&+#/./6&(.)0,-L('(/$/".O(00$("% >C;B$

JD7e!Q

物种

_b$71$Z

功能

LUD7A1"D

参考文献

e$C$'$D7$Z

TZ'@

)

黑腹果蝇

I6'3'21+)$ (/)$&'*$3#/6

热激响应

>D '$Zb"DZ$A"̂ $;AẐ"76 ZA'$ZZ

J;6^"A1;/#$)9! ()*(

e"8*4(

黑腹果蝇

I7(/)$&'*$3#/6

X染色体的失活

X7̂'"%"Z"%;I1D;7A1#;A1"D

_%1Â/#$)9! ())*%

K$D\;D0 [$II$'! ())+

a1Â"';8

黑腹果蝇

I7(/)$&'*$3#/6

生长发育

V'"cÂ;D0 0$#$I"b%$DA

J1bẐ1À/#$)9! *-/G%

M$;Z$/#$)9! ()*3

S;'

黑腹果蝇

I7(/)$&'*$3#/6

胚胎发育!睡眠行为

<%&'B"\$D$Z1Z;D0 ZI$$b &$̂;#1"'

_"ẐD$#/#$)9! ()**

Q7;I

黑腹果蝇

I7(/)$&'*$3#/6

胚胎发育!背向闭合

<%&'B"\$D$Z1Z;D0 0"'Z;I7I"ZU'$

e}"Z@a;''$';/#$)9! ()*,

_b^1D8

黑腹果蝇

I7(/)$&'*$3#/6

雄性求偶行为

[;I$7"U'AẐ1b &$̂;#1"'

:̂$D /#$)9! ()**

_8I

黑腹果蝇

I7(/)$&'*$3#/6

性别决定

_$80$A$'%1D;A1"D

[UI#$B/#$)9! ()*=

:eV

黑腹果蝇

I7(/)$&'*$3#/6

运动行为!攀爬能力

J"7"%"A"';7A1#1AB;D0 7I1%&1D\;&1I1AB

J1/#$)9! ()*(

JD77"#*

西方蜜蜂

!2+3(/))+;/6$

卵巢发育

W#;'1;D 0$#$I"b%$DA

TU%;DD ;D0 T;'AC$I0$'! ()**

!&@*

西方蜜蜂

!7(/))+;/6$

行为多型

a$̂;#1"';Ib"IB%"'b^1Z%

E;0;D"/#$)9! ())-

h;6UZ$1

西方蜜蜂

!7(/))+;/6$

神经调控

!$U';I'$\UI;A1"D

h1B;/#$)9! ())/

hZ@*

西方蜜蜂

!7(/))+;/6$

神经调控

!$U';I'$\UI;A1"D

_;c;A;/#$)9! ())(

QD7e@*

西方蜜蜂

!7(/))+;/6$

神经调控

!$U';I'$\UI;A1"D

_;c;A;/#$)9! ())=

a%@*)(4a%@*,-

家蚕

?'(->C('6+
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起步阶段!且主要集中在哺乳动物中!如最新研究表

明!ID7e!Q可通过对药物靶基因的异常调控!造成

肿瘤对化疗药物的耐药性!是肿瘤耐药复杂型调控

的重要组成部分"J1/#$)9! ()*,;#) 在昆虫中!只有

澳大利亚昆士兰大学的 <A$&;'1等"()*,#初步研究

了ID7e!Q与小菜蛾抗药性的关系) 他们通过对 G

组e!Q@Z$n数据进行分析!共获得 3 /== 条基因间

ID7e!Q!并通过筛选!认为其中 (/) 条 ID7e!Q参与

调控了小菜蛾对毒死蜱的抗药性!3,/ 条ID7e!Q参

与调控了小菜蛾对氟虫腈的抗药性!还有 ,- 条

ID7e!Q参与调控了小菜蛾对 aA杀虫蛋白 :'B*Q7

的 抗 药 性! 其 中 3 条 ID7e!Q " I1D7e!Q,3/!

I1D7e!Q3G(G 和I1D7e!Q*3/(#共同参与调控了对这

3 种杀虫剂的抗药性%在参与小菜蛾对 3 种杀虫剂

抗药性的所有 ID7e!Q中!随机抽取 - 条在溴氰菊

酯抗性的小菜蛾品系中进行 neE@M:e验证!发现其

中大部分也参与调控了小菜蛾对溴氰菊酯的抗药

性) 其他还未见有关 ID7e!Q调控害虫抗药性的研

究报道)

B<小结与展望

近年来!有关ID7e!Q的研究逐渐兴起!其作用

机制较%1e!Q更加多样!且生物学功能更加强大!

已经成为表观遗传学领域一个新的研究热点!越来

越多的研究者开始关注并且投身到 ID7e!Q的研究

中) 然而!到目前为止!有关 ID7e!Q的研究还主要

集中在人(小鼠等高等动物中!在昆虫学中的研究还

相对较少) 随着高通量测序技术的不断发展!包括

双翅目(鳞翅目(膜翅目类等类群共 *,+ 种昆虫的基

因组测序已经完成!有关昆虫转录组测序的数据则

更加庞大!但大部分昆虫基因组的注释工作及转录

组数据的分析工作都主要集中在蛋白质编码基因!

大量非编码e!Q在数据分析的过程中被遗弃"X1;"

/#$)9! ()*,#)

近年来!随着ID7e!Q功能研究的不断深入!一

些昆虫e!Q@Z$n数据被重新挖掘!越来越多的昆虫

ID7e!Q被陆续发现!且有关果蝇和蜜蜂 ID7e!Q功
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能的研究已经取得了重要进展!但对于其他昆虫!特

别是农业害虫 ID7e!Q功能的研究还面临着很多困

难和挑战) 通过转录组测序技术!已经发现ID7e!Q

参与调控了小菜蛾对多种杀虫剂的抗药性!但是

ID7e!Q介导小菜蛾产生抗药性的作用机制尚不清

楚) 鉴于ID7e!Q作用机制的多样性!ID7e!Q同杀

虫剂靶标基因之间以及解毒酶之间可能存在一些顺

式或者反式的调控关系!通过控制靶标基因以及解

毒酶基因的表达!或者影响相关解毒酶的活性发挥

其对抗药性的调控作用) 相信随着研究手段及研究

技术的不断完善!ID7e!Q必将会成为未来昆虫抗药

性研究中的一个新的热点)
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D$U'"D;Ia:* ;D0 a:()) '1&"DU7I$"b'"A$1D b;'A17I$Z99')7?+')9!

3(*$ =33 .==,9

[UI#$Baa! WI7$Z$R! :;&'$';ge! T"';&1D g>! ()*=9QD 1DA$';7A1#$

D$Ac"'6 "CI"D\D"D@7"01D\e!QZC;71I1A;A$ZÂ$I6'3'21+)$ Z$8
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A';DZ7'1bA"%$&;Z$0 "D CUD7A1"D;I;DD"A;A1"D "C+)! GG) CUII@I$D\Â
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D"D@7"01D\e!QZ9B4")/+"!"+530/39! 3-$ *=/, .*,))9

M$;Z$a! a"'\$ZQ:! a$D0$'Y! ()*39!"D7"01D\e!QZ"CÂ$
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e!Qb"IB%$';Z$

'

9B$#7,#64"#79')7?+')9! *="(#$ *)3 .*),9

E;0;D"T! S;%;̀;61S! E;6$U7̂1T! hU&"E! ())-9Q\$@;D0 01#1Z1"D@

"C@I;&"U'@0$b$D0$DA01CC$'$DA1;I$8b'$ZZ1"D "C;D"#$ID"D7"01D\
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Â$1'b"A$DA1;I;ZZ"71;A1"D c1ÂC$7UD01AB;D0 #1'UI$D7$1D '17$&'"cD
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