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Abstract: RNA-binding proteins (RBPs) are key regulators of RNA metabolism and play crucial roles in various RNA 

processing events during cellular development in eukaryotes. They interact with RNA to form ribonucleoprotein complexes 

and can undergo phase separation, leading to the formation of dynamic, membrane-less condensates. This review begins 

by outlining the fundamental concepts of RBPs and phase separation. It then provides an in-depth analysis of the molecular 

mechanisms governing RBP-mediated phase separation in plant cells, highlighting its critical functions in plant growth, 

development, and responses to environmental stresses. Finally, the review discusses future challenges in researching RBP 

phase separation and its potential applications for crop improvement. 

Key words: RNA-binding protein; phase separation; condensate; development; stress resilience 

摘  要：RNA 结合蛋白(RBP)作为关键的 RNA 代谢调控因子，在真核生物的细胞发育中参与多种 RNA 加工事

件。这些 RBP 能够与 RNA 结合形成核糖核蛋白复合物，并可通过相分离机制形成动态的无膜凝集体。本文首先

综述了 RBP 和相分离的基本概念，进而深入解析了植物细胞中 RBPs 相分离的分子机制，重点阐明其在植物生长

发育和对环境变化的响应中的重要作用。最后，展望了 RBP 相分离机制研究中面临的挑战及其在作物改良中的潜

在应用价值。 
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在真核生物中，RNA 代谢过程复杂且具有多层

次性，对生物体的生长、发育和生存至关重要。该

过程涵盖了多种 RNA 加工事件，包括前体 RNA 剪

接、转运、稳定性调控、翻译和降解等。在这些加

工事件中，大量 RNA 结合蛋白 (RNA-binding 

proteins，RBP)通过与 RNA 结合形成核糖核蛋白复

合物(ribonucleoprotein complexes，RNP complexes)，

从而介导和调控这些过程[1, 2]。 

最新研究表明，除了传统的 RNA 结合功能外，

RBP 还通过相分离机制形成功能性无膜区室，隔离

相关的 RNA 和蛋白质分子，促进特定的生化反应，

进而促进 RNA 代谢。相分离是一种物理现象，依

赖于分子间的弱相互作用(如氢键、静电作用和疏水

互作)在细胞内形成不同的相，从而创造出高度有序

的分子环境，这种环境有助于提高生化过程的效率

和特异性。相分离机制不仅为细胞提供了一种有效

的方法来组织和调控生化反应，还在确保细胞功能

的精确执行和动态调控中发挥着关键作用。 

1  植物中的 RNA 结合蛋白 

RBP 是一类能够特异性结合 RNA 分子并调控

其功能的重要蛋白质。RBP 通过识别特定的 RNA

序列，调控 RNA 代谢过程，且在不同细胞类型和

发育阶段中发挥广泛的功能。RBP 与 RNA 的相互

作用通常由 RNA 结合域(RNA-binding domains, 
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RBD)介导，这些结合域能够识别特定的 RNA 序列

或二三级结构。在真核细胞中 RBD 包括 RNA 识别

基序(RNA Recognition Motif, RRM)、锌指结构域

(Zinc Finger, ZnF)、KH 结构域(K Homology, KH)、

RGG 基序(Arginine-Glycine-Glycine, RGG Box)、

DEAD/DEAH 螺旋酶结构域 (DEAD-box helicase 

domain)、冷休克结构域(Cold Shock Domain, CSD 

domain)、YTH 结构域(YT521-B homologs domain)

等[3-6]。这些结构域的不同组合使得 RBP 具有多样

化的功能和高度的特异性。 

根据蛋白的结构和功能特性，目前将 RBP 大致

分为几类，包括富含丝氨酸-精氨酸的 RNA 结合蛋

白(Serine/Arginine-rich Proteins, SR 蛋白)、富含甘氨

酸的 RNA 结合蛋白 (Glycine-Rich RNA-Binding 

Proteins, GR-RBP) 、三角状五肽 重复区蛋白

(Pentatricopeptide Repeat Proteins, PPR 蛋白 ) 、

DEAD-box RNA 解旋酶(DEAD-box RNA Helicases，

DEAD-box RH)、RNA 分子伴侣 (RNA molecular 

chaperone) 和 YTH 蛋 白 (YT521-B Homology 

Domain-containing Proteins)等(表 1)。 

SR 蛋白家族在高等真核生物中高度保守，其 N

端包含一个或多个 RRM，而 C 端含有富集的丝氨酸

和精氨酸区域(SR 结构域)。SR 蛋白通过参与 mRNA

的剪接、输出和翻译来调节植物生长发育[7, 8]。尽管

动物中对 SR 蛋白的研究相对成熟，但在植物中，

SR 蛋白的许多机制仍需深入探索。 

富含甘氨酸的蛋白(Glycine-Rich Proteins, GRP)

是一类在 C 端富含甘氨酸的蛋白质，其中第Ⅳ类

(GR-RBP)具有 RNA 结合功能，通常包含一个 RRM

或 CSD。根据结构特点，GR-RBP 可进一步分为 a、

b、c 和 d 四个亚类。其中，b 亚类的 GR-RBP 在 N

端具有一个 RRM 结构域，C 端含有富含甘氨酸的

区域，并间隔分布着 CCHC 型锌指基序；c 亚类的

GR-RBP 则在 N 端携带一个 CSD 结构域，C 端的

结构与 b 亚类相似。这些 GR-RBP 在植物生长发育

及非生物胁迫响应中发挥着重要作用[9]。 

PPR 蛋白在植物中普遍存在，水稻、玉米和拟

南芥等植物中的 PPR 蛋白均有较多报道，是调控基

因表达的关键因子[10, 11]。PPR 蛋白主要分为 P 类和

PLS 类。P 类 PPR 蛋白由相对保守的 35 个氨基酸

串联重复排列而成，主要参与 RNA 的剪接、稳定

性调控、切割和翻译过程。PLS 类 PPR 蛋白由 P 基

序(35 个氨基酸)、L 基序(35~36 个氨基酸)和 S 基序

(31~32 个氨基酸)组成一个重复单位，主要参与

RNA 的编辑过程[12] 。 

RNA 解旋酶(RH)通过改变 RNA 的结构来参与

多种 RNA 代谢过程，通常分为 6 个超家族，其中

超家族Ⅱ(SF2)是规模最大的家族，由 DEAD-box 

RH 构成，具有 RNA 结合和解旋功能。拟南芥约有

58 个 RH 基因，水稻约有 50 个[13, 14]，目前的研究

集中于这些 RH 在植物生长发育及非生物胁迫响应

中的调控机制，特别是在逆境条件下如何调控 RNA

代谢途径以维持细胞稳态。 

RNA 分子伴侣是一类非特异性结合 RNA 的蛋

白，能够通过帮助 RNA 正确折叠来确保 RNA 代谢

过程的顺利进行。许多 GR-RBP 和 DEAD-box RH

家族成员在植物中表现出 RNA 分子伴侣活性。例

如拟南芥的 AtGRP2 和 AtGRP7[15, 16]。研究表明，

这些具有 RNA 分子伴侣活性的蛋白可能通过参与

RNA 代谢，在植物生长发育和胁迫响应中发挥关键

作用。 

YTH 蛋白包含一个高度保守的由 140 个氨基

酸组成的 YTH 结构域，该结构域与 RRM 具有高度

同源性，能够形成芳香族笼结构，与 RNA 上的表

观转录修饰结合，调控 RNA 代谢影响蛋白翻译，

在促进植物生长发育及增强其抗逆性方面发挥了

重要作用[17]。在真核生物中，YTH 蛋白主要分为三

类：YTHDC1(YTH domain-containing protein 1)、

YTHDC2(YTH domain-containing protein 2) 和

YTHDF(YTH domain-containing family protein)，除

了高度保守的 YTH 结构域外，其余氨基酸序列在

相似性、蛋白质大小以及结构域排列方面均存在显

著差异。 

2  植物 RBP 蛋白的相分离机制 

相分离(phase separation)是一种物理现象，指的

是在特定条件下，二元或多元混合物自发地分离成

不同的相。相分离的驱动力来自分子间的相互作

用，当这些相互作用足够强时，体系会从均匀状态

分离为不同的相。这个过程可以通过热力学原理解

释，自由能的变化决定了相分离的发生概率与相的

分布特性[18]。这种现象不仅存在于非生物系统中，

也广泛存在于生物系统中。在生物系统中，相分

离可以形成具有不同化学和物理性质的区域，

例如液滴、凝胶或其他非均相结构，这些结构的

形成和解聚受诸多因素的调控，包括温度、pH

值、离子强度以及特定分子的浓度 [19, 20]。在真

核细胞中，相分离主要涉及细胞核和细胞质中

的多种生物分子。例如，细胞核内的核仁是由蛋白
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质、DNA 和 RNA 等高分子组成的相分离凝聚体。

此外，细胞质中的应激颗粒(stress granules, SG)和

RNA-蛋白质颗粒(RNA-protein granules)也都是通

过相分离形成的，它们在细胞应激响应和基因表达

调控中发挥着重要作用。 

RBP 的相分离在植物的 RNA 代谢中扮演着关

键角色，从 RNA 的合成到降解的各个阶段都伴随

着相分离的发生。RBP 与其结合的 RNA 共同参与

相分离，形成动态的无膜凝聚体，以实现对 RNA 代

谢的时空精确调控。RBP 的相分离动态受到蛋白

质 结 构 特 征 、 翻 译 后 修 饰 (Post-Translational 

Modifications, PTM)、环境信号及 RNA 修饰等多种

因素的协同调控，这些因素在时间和空间上相互影

响，形成了一个高度动态且精准的调控网络[21]。 

2.1  RBP 的蛋白结构特征对相分离的驱动作用 

RBP发生相分离的特性主要受其序列特征的调

控，特别是内在无序区域 (Intrinsically disordered 

regions, IDR)和 RBD。IDR 通常是指缺乏固定三维

结构的多肽链段，这些区域高度灵活，能够通过弱

多价相互作用(生物分子之间通过多个较弱的非共

价键同时发生的相互作用)参与相分离。IDR 通常表

现出较低的序列复杂性和较高的特定氨基酸含量，

表 1  植物中 RNA 结合蛋白的类型与基本情况 

Table 1. Types and basic information of RNA-binding proteins in plants 

名称 

Name 

结构特征 

Structural characteristics 

生理功能 

Physiological function 

SR 蛋白 

Serine/Arginine-rich  

protein 

N 端：含 RRM 结构域 

N-terminus: containing an RRM domain 

C 端：富含 SR 的结构域 

C-terminus: containing an SR-rich domain 

调控前体 mRNA 的剪接、转运及翻译，参与植物生长发育调控

(如细胞增殖、开花时间)，增强高温、低温等非生物胁迫适应性 

Regulates precursor mRNA splicing, transport, and translation; 

participates in plant growth and development regulation (e.g., cell 

proliferation, flowering time); enhances adaptation to abiotic stresses 

such as high and low temperatures 

GR-RBP 

Glycine-rich RNA-binding 

protein 

N 端：含 RRM 或 CSD 结构域 

N-terminus: containing RRM or CSD domain 

C 端：存在富含甘氨酸区域(部分该类型蛋白的该 

区域间隔分布着 CCHC 型锌指基序) 

C-terminus: containing glycine-rich region(in some  

proteins, this region is interspersed with conserved  

CCHC-type zinc finger motifs) 

促进 RNA 折叠，响应干旱、盐、低温胁迫；通过激素信号调控

植物开花、生物钟及种子萌发等发育过程 

Promotes RNA folding; responds to drought, salt, and low-

temperature stresses; regulates flowering, circadian rhythm, and seed 

germination through hormone signaling 

PPR 蛋白 

Pentatricopeptide repeat 

protein 

P 类：串联重复的 35 个氨基酸基序 

P-type: tandem repeats of 35-amino acid motifs 

PLS 类：由 P 基序(35 aa)、L 基序(35~36 aa)和 S 基序 

(31~32 aa)组成 

PLS-type: composed of P motifs (35 aa), L motifs  

(35-36 aa), and S motifs (31-32 aa) 

靶向线粒体和叶绿体，调控 RNA 编辑、剪接及稳定性，影响光

合作用、呼吸作用、胚胎发育，并参与胁迫响应 

Regulates mitochondria and chloroplasts; controls RNA editing, 

splicing, and stability; influences photosynthesis, respiration, 

embryogenesis, and participates in stress responses 

DEAD-box RH 

DEAD-box RNA helicase 

包含保守的 DEAD 基序及 Q、I、III 等结构域，有 ATP 

依赖的 RNA 解旋活性 

Containing conserved DEAD motifs (Q, I, II, III, V, VI) with  

ATP-dependent RNA helicase activity 

催化 RNA 二级结构解旋，参与核与细胞器 RNA 加工(如内含子

剪接、rRNA 成熟)，调节生长发育及低温、干旱胁迫耐受性 

Catalyze RNA secondary structure unwinding; participate in post-

transcriptional RNA processing (e.g., intron splicing, mRNA 

maturation); regulate growth and development, as well as tolerance 

to cold and drought stress 

RNA 分子伴侣 

RNA molecular chaperone 

结构多样，部分属于 GR-RBP 或 DEAD-box 家族，具有 

非特异性 RNA 结合能力 

Structurally diverse; some belong to GR-RBP or DEAD- 

box families; exhibit nonspecific RNA-binding ability 

通过纠正 RNA 错误折叠维持其功能，在低温等胁迫下保护 RNA

稳定性，促进叶绿体 RNA 代谢，提高植物逆境适应能力 

Maintaining RNA function by correcting misfolding, protecting RNA 

stability under stresses such as low temperature, promoting 

chloroplast RNA metabolism, and enhancing plant stress adaptability 

YTH 蛋白 

YT521-B homology 

domain-containing protein 

含有保守的 YTH 结构域(约 140 个氨基酸)，与 RRM 具有 

结构上的相似性。能形成芳香族笼结构，与 RNA 上的 

m6A 甲基化修饰结合 

Containing conserved YTH domain (approximately140  

amino acids); specifically binding to m6A methylation  

on RNA 

通过识别表观转录修饰的 mRNA，调控 RNA 代谢，在生长发育

(如叶片建成、根系发育、开花时间调控)及非生物胁迫响应(高温、

盐胁迫、干旱等)中发挥关键作用 

By recognizing epitranscriptomic modifications of mRNA, regulate 

RNA metabolism, maintain gene expression stability and 

homeostasis, and play key roles in plant adaptation under different 

environmental (heat, salt, drought, etc.) and biotic stress conditions 
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如精氨酸、甘氨酸、谷氨酰胺、酪氨酸和谷氨酸[22-

24]。在拟南芥中，约 30%的蛋白质含有 IDR，这些

IDR 区域通过静电相互作用、阳离子-π-相互作用(阳

离子与芳香环 π 电子云之间的非共价相互作用)、偶

极-偶极相互作用(分子中电荷分布的不均匀性产生

的电偶极矩相互作用)以及 π-π 堆积(芳香环的平面

结构和 π 电子云之间的相互作用)等弱多价相互作

用方式，促使蛋白质分子在细胞内聚集形成相分离

的凝聚物[25]。类朊蛋白域(Prion-like domain, PrLD)

是一种典型的含有极性不带电氨基酸的 IDR，广泛

参与凝聚物形成的分子机制。在拟南芥中，有 474

种蛋白质被预测含有 PrLD[26]。PrLD 在结构和功能

上类似于朊蛋白，被认为在介导 RBP 的相分离中发

挥重要作用。 

植物 RBP 蛋白的 RBD 结构域在相分离过程

中也扮演着重要角色，常规的 RBP 具有一个或多

个保守的 RBD 结构域，并通过这些结构域与 RNA

结合[27, 28]。一些 RBD 结构域，如 RRM、K 同源结

构域(KH, K homology domain)、锌指(ZnF)域等，不

仅能够特异性地识别和结合 RNA 分子，还能够独

立或与 IDR 协同作用，触发相分离。例如，在拟南

芥中，某些含有 RRM 结构域的 RBP 通过 RRM 与

IDR 的协同作用，增强了蛋白质之间的相互作用，

从而促进相分离[27]。在 RNA 存在的情况下，RBD

结构域还能够调控相分离的动态组装过程。通过与

RNA 分子相互作用，这些结构域可以影响凝聚体的

大小、形态、稳定性以及内部组分的动态交换[28]。

在 RNA 代谢过程中，RBD 与 RNA 结合后可能改

变凝聚体的理化性质，使其更适合 RNA 的加工和

处理，从而确保 RNA 代谢的高效进行。 

2.2  RBPs 的蛋白质翻译后修饰(PTM)对相分离的

调节 

蛋白质翻译后修饰(PTM)在植物 RBP 相分离的

调节中同样发挥着关键且多样的作用。PTM 通过改变

RBP 的化学性质和互作特性，精细调控相分离过程，

从而影响植物的生长发育和对环境的适应能力。 

磷酸化是最常见的 PTM 之一，在某些情况下可

以促进 RBP 的相分离。例如，在拟南芥中，受体激

酶 FERONIA(FER)将 GRP7 蛋白的 IDR 特定位点进

行磷酸化，这种磷酸化修饰引入了带负电荷的磷酸

基团，改变了 GRP7 蛋白的电荷分布和理化性质。由

于相分离过程对蛋白质分子间的静电屏蔽和电荷分

布变化高度敏感，因此，磷酸化后的 GRP7 蛋白更

容易发生相分离，从而形成 SG[29, 30]。这一现象表

明，磷酸化可以作为相分离的触发因素，参与植物

对环境胁迫的应答过程。此外，磷酸化也可能通过

破坏蛋白质分子之间的相互作用或产生静电排斥

来抑制相分离，在人类细胞中已有这类报道[31]，但

在植物中尚未发现类似的情况。 

除了磷酸化之外，其他 PTM 如甲基化、泛素化

和 SUMO 化等也在调节 RBP 的相分离行为中发挥

重要作用。这些修饰通过改变氨基酸的理化性质来

影响蛋白质分子之间的相互作用，进而调控相分离

的行为。在人类和动物中，已有研究揭示这些 PTM

对相分离的影响。在植物中，尽管对这些 PTM 之

间协同作用的研究较少，但推测类似的调控机制同

样存在。不同的 PTM 可能在不同的生理条件或时

间点上发挥作用，以确保 RBP 在细胞内对环境信号

的响应和相分离的调控精确无误，最终帮助植物应

对各种内外部环境的变化。 

2.3  多因素共同协作调控相分离 

环境信号作为触发相分离的核心调节因子，感

知外界变化(如温度波动、光周期、渗透压变化及

水分胁迫)，激活细胞内特定信号通路，进而影响

RBP 的表达水平、亚细胞定位及蛋白质间的相互

作用。这一过程通常伴随 PTM 的发生，通过磷酸

化、泛素化等多种修饰改变 RBP 的电荷状态、亲

水疏水性及三维结构，从而动态调节 RBP 的相分

离行为[21,22,24]。同时，RNA 修饰(如 m6A 和 m1A 修

饰)提供额外的结合位点，促进 RNA 与 RBP 的多价

相互作用，增强相分离的稳定性和可调控性。RNA

修饰不仅可以作为响应环境信号的调节工具，还能

与 PTM 形成协同效应，共同塑造相分离的生物学

功能[17,21]。此外，RNA 本身的参与在 RBP 相分离

中既是调控核心，也是重要的功能模块。RNA 不仅

为液滴聚集提供额外的多价位点，还通过调节自身

的浓度、序列特异性及修饰状态来控制相分离的规

模、稳定性和功能。尤其是在植物细胞中，不同类

型的 RNA 能够介导液滴的特异性聚集，从而实现

特定的生物学功能，如调节基因表达、RNA 稳定性

及翻译效率[21]。这些因素相互协同、紧密串联，共

同构成一个动态调控网络，使得 RBP 的相分离行为

能够在植物的不同发育阶段和多种胁迫条件下快

速响应和调整，从而促进植物的生长发育、提升抗

逆性及环境适应能力。 

3  植物中发生相分离的 RBP 及其功能研究 

植物中存在大量参与相分离的 RBP，方晓峰团

队发现在拟南芥、绿藻、苔藓、水稻、普通小麦、
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玉米、大白菜和番茄等植物中均存在潜在的相分离

蛋白且其中RBP(包含至少一个已知 RNA 结合结构

域)的占比因物种而异，从苔藓的 10%到普通小麦的

27%不等[21, 32]。RBP 通过相分离机制在植物的多种

生理过程中发挥关键作用，包括开花时间、叶片发

育、芳香物质形成、逆境响应等(表 2)[33-50]。 

3.1  植物 RBP 相分离与开花时间调控 

植物从营养生长到生殖生长的转变，受到多种

内外部因素的精细调控。在这一过程中，RBP 通过

相分离形成特异的分子结构，从而参与调控关键开

花基因的表达，精确调节开花时间。 

在拟南芥中，FLC(FLOWERING LOCUS C)是一

个关键的开花抑制基因，其表达水平直接决定植物

的开花时间。HRLP(hnRNP R-like protein)作为一种

关键的 RBP，通过与剪接因子 SR45(SER-RICH 45)

协同作用，形成具有液滴性质的核内凝聚体，抑制

FLC 的共转录剪接，进而降低 FLC 的表达。当 FLC

表达降低时，开花促进信号被激活，推动植物从营

养生长向生殖生长转变。HRLP 通过相分离机制精

确调控 FLC 的表达，以确保植物在合适的环境条件

下开花，提高生存竞争力[33]。 

UBA2c(UBP1-associated protein 2c)是拟南芥中

另一种调控开花时间的重要 RBP，包含两个 RRM

和一个类朊蛋白域(PrLD)。纯化的 UBA2c 及其

PrLD 在体外能够形成核斑点，且 UBA2c-GFP 的

FRAP(Fluorescence Recovery After Photobleaching)

表 2  植物中产生相分离的 RNA 结合蛋白 

Table 2. RNA-binding proteins that undergo phase separation in plants. 

生物学过程 

Biological process 

名称 

Name 

基因号 

Gene ID 

RNA 结合域 

RBD 

RNA 代谢类型 

RNA metabolism type 

物种 

Species 

参考文献 

Reference 

开花时间 

Flowering time 

SR45 AT1G16610 RRM RNA 剪接 RNA splicing 拟南芥 Arabidopsis [33] 

HRLP AT2G44710 RRM RNA 剪接 RNA splicing 拟南芥 Arabidopsis [33] 

UBA2C AT3G15010 RRM 转录 Transcription 拟南芥 Arabidopsis [34] 

FCA AT4G16280 RRM 聚腺苷酸化 Polyadenylation 拟南芥 Arabidopsis [35] 

SSF AT2G47310 RRM 转录 Transcription 拟南芥 Arabidopsis [36] 

CPSF30L AT1G30460 YTH 聚腺苷酸化 Polyadenylation 拟南芥 Arabidopsis [37] 

EHD6 OS02G0517531 RRM mRNA 隔离 

mRNA sequestration 

水稻 Rice [38] 

YTH07 OS04G0608800 YTH mRNA 隔离 

mRNA sequestration 

水稻 Rice [38] 

叶片发育 

Leaf development 

SERRATE AT2G27100 ZnF C2H2 miRNA 加工 

miRNA processing 

拟南芥 Arabidopsis [39] 

芳香物质形成 

Aroma formation 

SlYTH2 SOLYC01G028860 YTH 转录抑制 

Transcriptional repression 

番茄 Tomato [40] 

高温胁迫应答 

Heat stress response 

RBGD2/4 AT2G33410/ 

AT2G33410 

RRM mRNA 转运 

mRNA transport 

拟南芥 Arabidopsis [41] 

AGO1 AT1G48410 PAZ PIWI miRNA 的保护 

miRNA protection 

拟南芥 Arabidopsis [42] 

GRP7 AT2G21660 RRM 转录 Transcription 拟南芥 Arabidopsis [43] 

渗透压胁迫应答

Osmotic stress response 

DCP5 AT1G26110 nil mRNA 隔离 

mRNA sequestration 

拟南芥 Arabidopsis [44] 

盐胁迫应答 

Salt stress response 

ECT8 AT1G79270 YTH mRNA 降解 

mRNA degradation 

拟南芥 Arabidopsis [45] 

干旱胁迫应答 

Drought stress response 

DRG9 OS09G0421700 ZnF mRNA 隔离 

mRNA sequestration 

水稻 Rice [46] 

SiYTH1 Seita.9G534000 YTH 转录 Transcription 小米 Foxtail millet [47] 

植物免疫应答 

Plant immune response 

RH6/8/12/20 AT2G45810/ 

AT3G61240/ 

AT4G00660/ 

AT1G55150 

DEAD RRM miRNA 加工 

miRNA processing 

拟南芥 Arabidopsis [48, 49] 

ECT1 AT3G03950 YTH mRNA 隔离 

mRNA sequestration 

拟南芥 Arabidopsis [50] 
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实验表明其形成的凝聚体具有凝胶状特性。在体

内，UBA2c 形成多个核斑点，RRM 或 PrLD 的突

变会破坏这些核斑点的形成，说明 RRM 和 PrLD 对

核斑点的形成至关重要。UBA2c 可能通过相分离与

染色质或其他调控因子互作，促进开花抑制基因

FLM (FLOWERING LOCUS M)的转录，从而抑制早

花现象[34]。 

FLL2(FCA Like Flowering Locus Protein 2)也是

影响拟南芥开花时间的关键 RBP，其突变体 sof78

表现出显著的开花延迟表型 [35]。FLL2 与拟南芥

RNA 结合蛋白 FCA 共定位且相互作用，FLL2 可促

进 FCA 相分离，影响 FCA 核体数量和大小。FCA

参与转录本近端多聚腺苷酸化，并与 RNA 的 3'端

加工因子共定位，以调节开花相关基因的表达，实

现开花时间的精细控制。 

此外， P-body(Processing Body) 成分 DCP5 

(DECAPPING5)以及 RNA 结合蛋白 SSF(SISTER 

OF FCA)也参与了开花时间的调控[36]。DCP5 和 SSF

通过 PrDs 发生相分离，形成特定的分子复合体，在

FLC 的转录调控中发挥重要作用，影响拟南芥的开

花时间。 

CPSF30-L(Cleavage and polyadenylation 

specificity factor 30-large)是拟南芥 m6A 的读取蛋白

(reader)，该蛋白质包含一个 YTH 结构域，能够识

别并结合 mRNA 上的 m6A 修饰，其 m6A 结合功能

在开花转变和脱落酸(ABA)响应中至关重要[37]。

CPSF30-L 通过与特定 m6A 修饰位点结合，增强液滴

状核内凝聚体形成，识别 m6A 修饰的远上游元件，从

而调控多聚腺苷酸化位点的选择。CPSF30-L 缺失会

导致 3'非翻译区延长，加速 mRNA 降解，进而引起晚

花和 ABA 超敏反应。在水稻中，YTH07 同样作为含

YTH 结构域的 m6A 阅读蛋白，可与 EHD6(EARLY 

HEADING DATE6)互作，共同结合 CONSTANS 样蛋

白家族成员 OsCOL4 (CONSTANS-like 4)mRNA 上

的 m6A 修饰。EHD6 含有 PrLD 结构域，能够在细

胞质中形成类似 RNP 颗粒的凝聚物，且其凝聚不

依赖于应激刺激。EHD6 通过相分离机制将 YTH07

招募至 RNP 颗粒中，使 OsCOL4 mRNA 隔离，抑

制其翻译并降低 OsCOL4 蛋白的积累。由于

OsCOL4 是开花抑制因子，其蛋白浓度的降低促进

Ehd1(EARLY HEADING DATE1)及其下游成花素基

因的表达，从而促进水稻开花[38]。 

3.2  植物 RBP 相分离与叶发育 

SERRATE(SE)蛋白是一类 C2H2 型锌指蛋白，

在相分离凝聚体 D 小体(Dicing bodies, D-bodies)的

形成中起关键作用。SE 蛋白具有 IDR，可在体外形

成液滴，并促使 DCL1(Dicer-like 1)、HYL1(HY 

PONASTIC LEAVES1)等蛋白进入这些液滴中。在

体内，SE 蛋白的 IDR 突变会阻止 D-bodies 的形成，

并且这种突变蛋白无法弥补在 SE 功能缺失突变体

中观察到的生长速率降低和叶片锯齿状表型[39]。 

3.3  植物 RBP 相分离调控果实芳香品质 

SlYTH2 是番茄中一种重要的 YTH 蛋白，在调

控番茄芳香品质方面发挥关键作用。SlYTH2 通过

相分离促进 RNA-蛋白质凝聚体的形成，隔离挥发

性物质合成相关基因 SlHPL(hydroperoxide lyase)和

SlCCD1B(carotenoid cleavage dioxygenase1B) 的

mRNA 并抑制这些基因的翻译。敲除 SlYTH2 可加

速 SlHPL 和 SlCCD1B 的翻译，增加香气相关挥发

性物质的产量，提升果实芳香品质，而不影响果实

的成熟和硬度，这为改善番茄果实风味提供了潜在

策略[40]。 

3.4  植物 RBP 相分离与高温胁迫 

RBGD2(RNA-binding glycine-rich group D 2)和

RBGD4 是拟南芥中两个热响应 RBP。它们包含

RNA 识别结构域 (RRM)和低复杂度结构域 (low 

complexity domain, LCD)，LCD 区域中的酪氨酸残

基阵列(tyrosine residue array, TRA)在高温胁迫下驱

动相分离，形成热诱导的 SG。TRA 突变会抑制相

分离，破坏 RBGD2 和 RBGD4 在 SG 中的凝聚能

力，并削弱其对高温胁迫的保护作用。高温下，

RBGD2 和 RBGD4 的互作网络扩展，与更多应激相

关蛋白和热响应 mRNA 相互作用，从而全面增强植

物在高温下的生存能力[41]。 

拟 南 芥 ARGONAUTE1(AGO1) 是 miRNA 

(microRNA)和 siRNA(small interfering RNA)介导基

因沉默的核心蛋白，通常定位于粗面内质网。热应

激促使 AGO1 在细胞质凝聚体中积累，并与 siRNA

小体及 SG 组分共定位。AGO1 的 N 端 Poly-Q 结构

域含朊病毒样结构域，可引发相分离。热应激仅轻

微影响 siRNA 组成、AGO1 与 miRNA 的结合及靶

标切割活性，表明凝聚体形成可能通过隔离 AGO1

以保护其功能，而非直接调控其在应激中的基因表

达重编程作用[42]。 

GRP7(Glycine-rich RNA-binding protein 7)是拟

南芥中一种甘氨酸富集的 RNA 结合蛋白。在高温

胁迫下，GRP7 迅速形成细胞质内凝聚体，这一过

程可被低温逆转。细胞生物学和生化检测证实

GRP7 在体内外均可发生相分离。在细胞质中，

GRP7 的相分离机制有助于 SG 的形成，并通过招
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募 eIF4E1(eukaryotic initiation factor 4E)、CSP1(Cold 

Shock Protein1)和 CSP3 抑制其翻译，从而减少高温

胁迫对植物的不利影响[43]。 

3.5  植物 RBP 相分离与渗透压胁迫 

P-body 成分DCP5 在拟南芥的渗透胁迫响应中

起到关键作用。最新研究表明，DCP5 多数区域属

于 IDR，其中一段 IDR 具有分子内拥挤感受器

(intracellular crowding sensor, ICS)功能。在等渗环境

中，DCP5 均匀分散于细胞质；当处于高渗环境时，

细胞失水收缩，分子拥挤程度增加，ICS 通过构象

变化介导相分离，迅速且可逆地形成凝聚体，从而

感知和响应高渗胁迫[44]。 

3.6  植物 RBP 相分离与盐胁迫 

ECT8(Evolutionarily conserved C-terminal 

region 8)是拟南芥中另一个 YTH 蛋白成员。盐胁迫

下，ECT8 转录及表达水平显著升高，其与 m6A 修

饰的 mRNA 结合能力增强。ECT8 与 DCP5 直接相

互作用且共定位，可能通过相分离机制将修饰的

mRNA 引入加工体中，加速包括盐胁迫响应负调控

因子 mRNA 在内的降解过程，从而增强植物对盐胁

迫的耐受性，维持转录组稳态，在植物适应盐胁迫

环境中扮演着至关重要的角色[45]。 

3.7  植物 RBP 相分离与干旱胁迫 

DRG9(Drought resistance gene 9)是水稻中的双

链 RNA(dsRNA)结合蛋白，在正常条件下弥散分布

于细胞质，但在干旱胁迫下通过相分离形成 SG。其

N端 IDR及其中的α-螺旋对相分离至关重要。DRG9

结 合 了 包 括 OsNCED4(9-cis-epoxycarotenoid 

dioxygenase4)在内的应激相关基因 mRNA，在 SG

中保护其免受降解，增强其稳定性，促进 ABA 合

成，从而提高水稻的抗旱性。同时，DRG9 突变影

响其与 OsNCED4 的 mRNA 结合能力，进而影响水

稻抗旱性[46]。 

在谷子中，SiYTH1 作为 m6A 识别蛋白，通过

相分离在应对干旱胁迫中发挥关键作用。SiYTH1

含有 YTH 结构域，通常在细胞质中均匀分布，而

在干旱胁迫下，其通过结合并稳定 SiARDP(ABA-

responsive DRE-binding protein)和活性氧清除相关

基因的 mRNA，正向调控谷子的抗旱能力。此外，

研究还发现干旱胁迫诱导 SiYTH1 形成液滴状胞质

凝聚体，并且其 m6A 结合活性有助于胞质凝聚体的

形成[47]。 

3.8  植物 RBP 相分离与植物免疫 

RNA 解旋酶 6(RNA Helicase 6, RH6)、RH8 和

RH12 属于 DEAD-box 解旋酶家族，它们定位于 D-

bodies，能够与其关键组分 SE 蛋白相互作用并促进

其相分离，从而维持 D-bodies 的正常结构和功能。

在芜菁花叶病毒感染期间，RH6/8/12 在细胞核内的

积累减少，导致 D-bodies 数量下降，表明这些 RBP

通过相分离调控 D-bodies 的形成，帮助植物应对病

毒感染[48]。 

RH20 也属于 DEAD-box 解旋酶家族，是大麦

条纹花叶病毒(BSMV)编码的 γb(一种病毒沉默抑制

因 子 ) 的 互 作 蛋 白 。 它 与 RNAi 途 径 中 的

SGS3(suppressor of gene silencing 3)/RDR6(RNA-

dependent RNA polymerase 6)互作且共定位，并可能

促进后者相分离过程。这三者与 RNAi 介导的抗病

毒防御相关，RH20 借此增强病毒来源的 siRNA 积

累，从而抵御病毒感染，展现出其在植物免疫中的

重要调节作用[49]。 

ECT1 是水杨酸介导的植物胁迫响应中的 YTH

蛋白。ECT1 通过相分离在细胞质中形成生物分子

凝聚体，调控 mRNA 的稳定性。在细菌感染时，

ECT1 识别特定修饰的 mRNA，调节植物应激反应

基因的表达，影响植物对胁迫的响应[50]。 

4  讨论与展望 

4.1  未来的研究挑战 

随着相分离在植物RNA结合蛋白(RBP)中的研

究不断深入，我们逐渐认识到这一机制在植物生长

发育、环境适应及逆境响应中的重要性。尽管已有

大量研究揭示了 RBP 相分离的分子基础和功能意

义，该领域仍然面临诸多挑战和未解之谜。未来的

研究可以从以下几个方面进一步深入探索，以推动

植物相分离研究的发展，并促进其在农业生产中的

应用。 

4.1.1  相分离的时空调控机制 

目前，植物 RBP 的相分离已被广泛观察，但其

如何在不同细胞类型、发育阶段及胁迫条件下被精

准调控仍不清楚。例如特定激素或环境信号如何影

响相分离的形成与解散以及不同 RBP 在同一细胞

中的相分离行为是否存在协同或竞争作用。未来的

研究可结合活细胞成像技术、高通量蛋白组学及单

细胞测序技术等一系列新兴技术手段，解析相分离

的动态变化及其调控网络。 

4.1.2  RNA 修饰对相分离的影响 

RNA 修饰(如 m6A、m5C)在植物 RBP 相分离中

发挥重要作用，但具体机制仍待深入研究。例如不

同修饰如何协同或拮抗相分离，RNA 修饰如何影响
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RBP 与 RNA 的结合模式等。未来研究可结合 RNA

修饰测序(如 m6A 测序)和结构生物学方法，解析

RNA 修饰在相分离中的作用及其调控机制。 

4.1.3  环境信号如何介导 RBP 相分离 

植物需要快速响应环境变化，如温度波动、渗

透压变化和光周期等，这些信号可能通过调节蛋白

翻译后修饰(如磷酸化、泛素化)或 RNA 修饰来影响

相分离。然而，不同信号如何通过特定通路调控

RBP 相分离仍不明确。未来研究需结合基因编辑、

信号通路分析及蛋白互作组学，解析环境信号如何

影响 RBP 相分离，以揭示植物适应环境变化的分子

机制。 

4.2  RBP 相分离研究在作物改良中的潜在应用 

近年来我国乃至世界农业环境面临多种挑战，

如极端天气事件频发、农业气候资源利用率降低、

农作物种植带北移、病虫害加剧、外来有害生物入

侵、农药抗药性问题及土壤退化和污染等。当前的

研究已证实，RBP 的相分离机制与植物的基础抗性

和生长习性等方面存在紧密联系。在这种背景下，

基于 RBP 的相分离机制有望成为应对这些环境变

化的重要解决方案。最近的一项研究开发了一种基

于相分离机制的靶向蛋白降解技术 (Targeted 

condensation-prone-protein degradation, TCD)，通过

遗传编码策略精准靶向内源蛋白，实现了对水稻生

长发育及抗病性状的精确调控[51]。这一方法提供了

一种高效的工具，用于研究植物关键基因功能并优

化农艺性状。未来的研究应进一步探索 RBP 相分离

机制与作物重要农艺性状之间的联系，结合基因编

辑等新兴技术，为优良作物品种的培育开辟新路

径。例如，通过精准调控与开花时间相关的 RBP 相

分离进程，可以促使作物花期与环境及生产需求更

好匹配，规避因花期不当导致的产量损失，优化生

殖生长过程，从而提升产量和品质。在抗逆性方面，

挖掘参与胁迫响应的 RBP 及其相分离机制，有助于

培育适应多种环境胁迫的作物品种。例如在干旱或

高温等不利条件下，利用基因编辑技术精确调控

RBP 相分离过程，强化特定 RBP 的相分离能力，

可以帮助作物在极端胁迫下更有效地维持细胞稳

态，提升水分利用效率和渗透调节能力，增强耐旱

性和耐热性，确保产量稳定性。通过对不同作物品

种中 RBP 相分离相关基因多态性的分析，并结合田

间试验，筛选出与优良农艺性状相关的自然变异，

从而为分子标记辅助育种确定靶标，加速高产、优

质、抗逆作物新品种的培育进程。 

综上所述，植物 RBP 相分离的研究仍处于起步

阶段，未来需要多学科交叉研究，以揭示其分子机

制，并推动其在作物改良中的应用。 
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