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植物环状 RNA 的生物发生及作用机制

的研究进展 
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摘要: 环状 RNA（circRNA）是一类广泛存在于生物体内的单链闭合的非编码 RNA 分子，由基因转录产物通过

反向剪接形成。CircRNA 具有较高的结构稳定性、物种间保守性和组织表达特异性等特点。随着高通量测序等技

术的快速发展，目前已经在多种植物中鉴定到了大量的 circRNA，成为非编码 RNA 研究领域的新热点。CircRNA

具有充当 microRNA 海绵、调控基因表达和转录产物加工等功能。越来越多的研究结果显示 circRNA 在生物的生

长发育和对外界环境的响应等方面具有重要的调控作用。但目前对植物中 circRNA 的生物发生、作用机制及其

生物学功能等方面的了解仍处于初级阶段，尤其对其生物发生过程中反向剪接的调控机制了解较少。本文主要围

绕植物中 circRNA 的形成、可变剪接调控以及其在调节植物开花等发育过程和逆境胁迫中的生物学功能及分子

机理等方面的研究进展进行了综述，以期为深入探究植物中这类非编码 RNA 的生物发生和作用机理等方面的研

究提供理论参考。 
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Abstract: Circular RNA (circRNA) is a class of endogenous non-coding RNA which is widely existed in organisms. It is a 

closed RNA molecule formed by back splicing. CircRNAs have highly structural stability, sequence conservation and tissue 

specificity. A large number of circRNAs have been identified for the rapid development of high-throughput sequencing and 

other technologies in plants, which becomes a new field of non-coding RNA research. CircRNA functions acting as 

microRNA sponge, in regulating gene expression and splicing of transcripts. More and more research results reveal that 

circRNAs play an important role in organism development and resistance to the external environment. However, at present, we 

know very little about the biogenesis, function and molecular mechanism of circRNAs in plants, especially the regulation of 

back splicing of circRNAs. In this review, we summarize the advances in research progress of plant circRNAs, mainly 

focusing on the alternative splicing of circRNAs and their functions in flowering transition and stress responses. This review 

will provide an extended understanding of the regulation of biogenesis and molecular mechanism of circRNAs in plants. 
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1 引言 

环状 RNA（circRNA）是一类新发现的非编码 RNA，

具有封闭结构的环形 RNA 分子，普遍存在于真核生物

中[1-2]，在高等生物的生长发育和响应外界环境变化

过程中起作用[3-5]。研究发现，一些 circRNA 具有发

育阶段的特异性和物种间的保守性[6]。 

与 mRNA 等线性分子的剪接模式不同，circRNA

是由 5′端剪接位点与上游 3′端剪接位点共价连接产生，

这种剪接方式被称为反向剪接[7-9]。因为 circRNA 没

有 poly(A)尾，结构相对稳定。产生 circRNA 的基因称

为源基因或母基因。根据 circRNA 序列来源，可以将

其分为以下类型： 1）产生于母基因前体 mRNA

（pre-mRNA）外显子的 circRNA（EcircRNA）；2）

由 pre-mRNA内含子套索化形成的 circRNA（ciRNA）；

3）由 pre-mRNA 内含子与外显子共同环化形成的

circRNA（EIciRNA）（图 1）。某些 circRNA 由多个

外显子或由多个外显子与内含子共同构成[9]。此外，

基因间区、编码基因 UTR 区域和非编码 RNA 基因位

点也能生成 circRNA。与 mRNA 相似，circRNA 形成

过程中也普遍存在可变剪接等转录后水平的加工。 

 

图 1 CircRNA 的形成 

基因转录产物通过不同的剪接方式产生线状 mRNA 和 circRNA。如果转录产物通过常规的方式其 5′端剪接位点与下游 3′端剪接位点

连接，则产生线性的 mRNA（左侧）。如果转录产物的剪接机构将 5′端剪接位点与上游 3′端剪接位点共价连接，则通过这种反向剪

接产生 circRNA（右侧）。mRNA 和 circRNA 的形成过程中都能够通过可变剪接产生多个转录本。 

Figure 1 The formation process of circRNA 

Gene transcripts produce linear mRNA or circRNA through different splicing methods. If the 5' splice site of the transcript is connected with 

the downstream 3' splice site in a canonical way, the linear mRNA (left side) is generated. The circRNA (right side) is generated through the 

back splicing, by which the 5' splicing site is covalently connected with the upstream 3' splicing site. During the formation of mRNA and 

circRNA, multiple transcript isoforms can be generated through alternative splicing. 

2 CircRNA 的生物发生 

2.1 CircRNA 的生物发生受转录水平和

转录后水平的调控 

CircRNA 的产生和丰度受到多方面的调控[10-11]。

有研究表明RNA聚合酶 II在 circRNA源基因的转录延

伸速率高于不能生成 circRNA 的基因，暗示 circRNA 

的生成可能和基因转录之间存在偶联[11-12]。另有研

究发现数千个 circRNA 是在 pre-mRNA 转录完成后才

能检测到，说明 circRNA 的形成发生在转录后；另外，

抑制线状 RNA 3'端的加工会促进 circRNA 的形成，推

测 circRNA 的生成也可能与 mRNA 的 3'末端加工过程
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有关[11, 13-14]。由此说明 circRNA 的产生在转录水平

和转录后水平上受到调控。 

2.2 植物 circRNA 的调控 

动物中 circRNA 侧翼内含子中的反向互补序列在

调控其生成过程中起重要作用[15]。但目前植物中的研

究结果显示，circRNA 的生成并不依赖其两端侧翼内含

子的反向互补序列[2, 16]，这可能与植物内含子的长度

远低于动物内含子有关。亚硫酸氢盐测序、单分子

Nanopore DNA测序和 circRNA测序多组学和分析显示

毛竹中 circRNA 两侧的内含子区域高度甲基化，并且

侧翼内含子中转座子的富集导致侧翼内含子高度甲基

化进而影响环状 RNA 的生成[16]。说明植物 circRNA

的生物发生可能具有与动物不一样的机制。 

迄今为止，已在包括拟南芥、水稻、小麦、大麦、

玉米、番茄、马铃薯、大豆和棉花等多种植物中鉴定出

数以万计的 circRNA [2, 17-21]。大部分植物 circRNA 的

表达具有发育调控和组织器官的特异性以及受环境胁

迫条件的诱导等特性[17, 20, 22-25]。如水稻中有 27 种

circRNA 在富含磷土壤和缺磷土壤中的表达呈现显著的

差异[2]。玉米根在缺氮环境下有 22 个 circRNA 的表达

发生显著性变化，这些 circRNA 在调控生物体内有机氮

的合成和代谢及根系发育等多种生物进程中发挥重要

作用[26]。另外，有报道称某些 RNA 结合蛋白和 DNA

结合蛋白参与 circRNA 的生物发生。例如，含 KH 结构

域的 RNA 结合蛋白 FLK 和 C2H2锌指转录因子负调控

circRNA 的生成[27]。在拟南芥 flk 和 c2h2 突变体中

circRNA 的种类和丰度均升高。由此可见，circRNA 的

生物发生受多种外界环境和内部因子的调节。 

3 CircRNA 的转录后调控— 

可变剪接 

因为 circRNA 不具有 5'端帽子和 3'端 poly(A)尾，因

此对circRNA的转录后加工的研究主要针对其可变剪接

进行。CircRNA 与成熟的 mRNA 均由同一个基因转录

产生，因此 circRNA 可以视为一种特殊的 RNA 可变剪

接产物，绝大部分的 circRNA 与 mRNA 使用相同的剪

接位点和剪接机构。一个基因可以通过不同剪接位点的

选择，使用不同的下游 5'剪接位点或上游 3'剪接位点，

使单个基因产生两个或两个以上的 circRNA（图 1）。 

3.1 CircRNA 的可变剪接 

与线性 RNA 剪接相似，在含两个以上外显子的

circRNA 可变剪接中，存在内含子保留、5'和 3'选择性

剪接等多种类型[11, 15]。研究表明，人类细胞超过半

数的表达基因可以通过可变反向剪接产生两个以上

的 circRNA。可变反向剪接在植物中也普遍存在，

7%-35%的基因可以产生 2 个或 2 个以上的 circRNA 

[28]。 

CircRNA 剪接过程需要常规的剪接体完成[11]。

剪接体是一个巨大而又复杂的动态无膜结构，由 U1、

U2、U4、U5 和 U6，5 个核心 snRNP 以及 200 多种非

snRNP 蛋白组成[29-30]。这些剪接因子通过蛋白间互

作或蛋白质与 RNA 的结合将初级转录产物中的内含

子去除[30-31]。目前已发现动物中有几个剪接因子参

与 circRNA 的加工过程。Houseley 等人于 2006 年首

次发现果蝇中 Muscleblind (MBL) pre-mRNA 的第二个

外显子形成 circRNA circMbl [32]。MBL 参与肌钙蛋

白 t 等基因的可变剪接，在细胞凋亡等生命活动过程

中起调控作用[33]。CircMbl 自身序列和侧翼序列中具

有 MBL 特异结合位点，MBL 与该结合位点的结合促

进 circMbl 的形成[34]。SF3a 和 SF3b 是剪接复合体

U2 snRNP 的两个核心复合体，在 circRNA 的形成过

程中起负调控作用。SF3a 和 SF3b 缺失突变导致

circRNA 水平上升和线性 mRNA 水平降低[14, 35]。人

类细胞中 RNA 结合蛋白 Quaking（QKI）在 pre-mRNA

加工过程中发挥剪接因子的功能[36]。QKI 结合侧翼

内含子序列中的特定基序，并且 QKI 二聚体的形成使

剪接位点靠近，促进 circRNA 的形成。通过这种方式

QKI 蛋白在超过三分之一 circRNA 的形成过程中起作

用 [37-38]。RNA 结合蛋白 CELF 可以特定识别

UUUGUUU 基序，在非编码 RNA 加工过程中具有多

效性[39]。 

3.2 植物中 circRNA 普遍存在可变剪接 

植物 circRNA 具有大量的亚型，不同的亚型可来

源于同一个基因的可变剪接，且偏好于多个外显子环

化[17, 28, 40-41]。Wang 等人（2019）通过生物信息学

技术方法对包括拟南芥、水稻、玉米、番茄和毛果杨

（Populus trichocarpa）等在内的 11 种植物的 circRNA

进行分析，发现共有 114574 种 circRNA 的可变剪接事

件。拟南芥、水稻和番茄中超过 30% circRNA 源基因

具有两种或两种以上的反向剪接事件，拟南芥中有 281
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个 circRNA 的源基因能够产生超过 10 个亚型的

circRNA [28]。这些大量存在的 circRNA 可变剪接事件

暗示植物 circRNA 形成过程中普遍存在可变剪接位点

的识别与调控。 

迄今为止，对 circRNA 可变剪接的分子机制研究

较少。某些剪接因子基因突变常导致 circRNA 积累数

量增加。拟南芥 CREB 结合蛋白 80（CBP80）参与

pre-mRNA 的剪接和 miRNA 的加工，主要在 pre-mRNA

第一个内含子的 5′剪接位点识别中起作用[42, 43]。

CBP80 缺失导致 FLC pre-mRNA 的内含子（尤其是第

一个内含子）的剪接效率降低，引起 FLC mRNA 丰度

降低 [44]。近期的研究显示 CBP80 还参与拟南芥

circRNA 的形成和加工。CBP80 突变不仅导致 circRNA

的数量增加，还导致一些 circRNA 中异常的包含了第

一个外显子，说明 CBP80 在 circRNA 的剪接过程中起

作用[27]。蛋白质序列和结构域比对分析显示拟南芥中

有 5 个 QKI 样蛋白，这些蛋白通过影响 pre-mRNA 加

工调节拟南芥生长发育和对逆境胁迫的响应[45-48]。

但这些蛋白是否在 circRNA 加工过程中起作用，还有

待进一步研究。 

4 CircRNA 的作用机制 

4.1 细胞核中的 circRNA 

动物中的研究发现细胞质和细胞核中都有

circRNA的存在。细胞核中的 circRNA通过增强与RNA

聚合酶 II 的结合，促进或抑制其源基因的表达[49, 50]；

某 些 circRNA 还 能 影 响 其 源 基 因 前 体 mRNA

（pre-mRNA）的剪接等加工过程[34]（图 2A）。有些

circRNA 能与源基因及其表达产物 pre-mRNA 形成 R

环结构，R 环通常会影响到该基因的剪接效率。在毛果

杨中，过表达 circ-IRX7 增加了其与源基因 IRX7 的 R

环结构的发生，在线性 IRX7 转录本中降低了内含子保

留的频率，增加了可变剪接事件的发生[51]。 

4.2 细胞质中的 circRNA 

细胞质中的 circRNA 主要作为 microRNA 海绵

（miRNA sponge）起作用[52]（图 2B）。CircRNA 与 

miRNA 序列存在部分互补，二者竞争性的结合影响

miRNA 的运输和功能，进而影响 miRNA 下游靶基因

的表达。水稻 Os06circ02797 为首个植物中被发现具有

miRNA 海绵功能的 circRNA，Os06circ02797 通过结合

OsMIR408 抑制 Os01g45830 等 7 个潜在靶基因的表达

[53]。目前多种植物中的 circRNA 被预测具有结合

miRNA 的能力[54]，但还需要具体的实验证据加以证

实。此外，circRNA 与 miRNA 结合后还能启动 circRNA

的衰变，调节 miRNA 的稳定性[11]。 

有些 circRNA 能够结合特异的 RNA 结合蛋白

（RBP），参与调节蛋白-蛋白或蛋白-RNA 间的相互

作用，起到蛋白质海绵或抑制剂的作用，可以作为支

架使不同的蛋白质彼此建立联系，或者可以将蛋白质

募集到特定的亚细胞区室[50]（图 2C）。已有相关

数据库可供预测分析与 RBP 结合的 circRNA 位点和

序列（CircInteractome, Circular RNA Interactome, 

https://circinteractome.nia.nih.gov/index.html）[50, 55]。

因为大部分 circRNA 不能翻译成蛋白质起作用，因

此研究初期将这类 RNA 归为非编码 RNA。近年来越

来越多的研究表明，某些 circRNA 可以被翻译成短

肽或蛋白质起作用[56-60]（图 2D）。一个里程碑式

的研究显示 circRNA 存在 m6A 甲基化修饰能够促进

circRNA 的翻译[61]。另外，有些 circRNA 可以通过

外泌体分泌到细胞外起作用，或者通过内吞作用进入

相邻细胞，在细胞增殖、细胞间通讯等过程中起作用

[62]（图 2E）。 

4.3 植物中 circRNA 的作用机制 

与动物中的研究相比，人们目前对植物中 circRNA

的 功 能 以 及 作 用 机 制 了 解 还 少 [63] 。 拟 南 芥

SEPALLATA3（SEP3）基因编码一个 MADS-box 转录

因子，参与花器官的形成。由 SEP3 第 6 个外显子环化

形成的 SEP3 exon 6 circRNA 是首个鉴定出功能的植物

circRNA。SEP3 exon 6 circRNA 能够结合到 SEP3 基因

的 DNA 上形成一个 RNA:DNA R 环，这种 R 环结构暂

停 SEP3 的转录而使得众多的剪接因子被招募到其

pre-mRNA 上，从而提高 SEP3 pre-mRNA 的剪接效率

[64]。说明与动物 circRNA 类似，植物中的 circRNA 也

能够调节源基因的表达和转录产物的加工。拟南芥存

在近 400种内含子环化形成的套索RNA，这些 circRNA

与 DLC/HYL1 切割复合体结合，竞争性抑制 HYL1 与

pri-miRNA 的结合，影响 pri-miRNA 的加工和 miRNA

的形成[65]。 

尽管在人和动物中鉴定到了细胞质中多个作为

miRNA 海绵的 circRNA，但迄今为止仅在植物中鉴定

少数几个具有 miRNA 结合位点的 circRNA 。
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ARGONAUTE（AGO）蛋白是真核生物一类 RNA 介

导的 RNA 内切酶，为 miRNA 提供锚定位点，是 RNA

诱导沉默复合体的主要成分，在降解靶基因或者抑制

翻译过程中起重要作用。AGO 免疫沉淀结果显示拟南

芥花中存在 5 个 circRNA，具有与 14 个 miRNA 结合

的位点[66]，但其作为 miRNA 海绵的功能还需要进一

步研究确定。除此之外，植物细胞也存在分泌到细胞

外空间的 circRNA。Karimi 等人近期发现拟南芥叶片

的质外体中存在 circRNA，并且与富含甘氨酸的 RNA

结合蛋白 7（GRP7）和 AGO2 结合。GRP7 和 AGO2

有助于这类 circRNA 的分泌和/或稳定[67]。表明这些

circRNA 可能在植物与微生物的相互作用中发挥核心

作用，也可能有助于宿主诱导的基因沉默。 

 

图 2 CircRNA 的功能 

（A）某些 circRNA 在细胞核中起作用，调控源基因的表达或转

录产物的剪接；（B）细胞质中的 circRNA 与 miRNA 结合，作

为 miRNA 海绵解除 miRNA 对靶基因的抑制作用；（C）某些

circRNA 被输送到细胞质中与 RNA 结合蛋白（RBP）结合，作

为蛋白质分子海绵起作用；（D）某些 circRNA 可以翻译成蛋白

质；（E）circRNA 被分泌到细胞外起作用。 

Figure 2 The functions of circRNA 

(A) A subset of circRNAs play a role in the nucleus, regulating the 

expression of cognate gene or splicing of transcript; (B) CircRNAs 

in the cytoplasm as miRNA sponges by binding with miRNA and 

thus relieving the inhibition of miRNA on downstream target genes; 

(C) Some circRNAs acts as a protein sponge in the cytoplasm by 

binding to RNA binding protein (RBP); (D) A few circRNAs can 

be translated into proteins; (E) Some circRNAs are secreted into 

extracellular matrix. 

一些生物信息学工具对研究植物 circRNA的鉴定、

序列分析、功能和作用机理的实验研究具有重要的指

导作用[24, 68, 69]。Plant-circBase 为汇集拟南芥、水稻、

玉米、大麦和番茄等多种植物中鉴定的 circRNA 信息

的数据库 (http://ibi.zju.edu.cn/plantcircbase) [70]。其中

178 种 circRNA 的反向剪接位点和 70 种 circRNA 的全

长序列已经得到实验验证。另外，有 1861 种 circRNA 

被 预 测 作 为 miRNA 海 绵 起 作 用 ， 1335 种

circRNA-miRNA-基因调控网络得以构建。另一个生物

信息学工具 CircPlant（http://bis.zju.edu.cn/circplant）可

以从拟南芥和水稻高通量 RNA-Seq 数据库中准确和高

效的分析出 circRNA 并预测其功能[71]。PlantCircNet 

（http://bis.zju.edu.cn/plantcircnet/index.php）数据库涵

盖了包括拟南芥、玉米、小麦和水稻在内的 8 种植物

circRNA-miRNA-基因调控网络分析[72]。这些资源可

以为研究植物 circRNA 的功能和分子机制提供有效的

帮助。 

5 植物 circRNA 的生物学功能 

5.1 CircRNA 调节植物开花等发育过程 

目前已有多个植物 circRNA 的功能得到鉴定。通

过在植物中过表达这些 circRNA，对其生物学功能进行

了研究[25, 73-75]（表 1）。如拟南芥 SEP3 基因第 6

个外显子形成的 circRNA（SEP3 exon 6 circRNA）参与

花器官的发育[64]；拟南芥 AT5G37720 的 circRNA 在

叶片发育、开花时间和育性等过程中起作用[76]。番茄

中的八氢番茄红素合酶 1(PSY1)和八氢番茄红素脱氢

酶（PDS）是类胡萝卜素合成途径的两个关键酶。PSY1

和 PDS 基因转录产物通过反向剪接生成 circRNA 

PSY1-circ1 和 PDS-circ1 [77]。过表达 PSY1-circ1 和

PDS-circ1 的番茄果实中其源基因的 mRNA 水平降低，

番茄红素和 β-胡萝卜素的含量均下降。 

开花是高等植物由营养生长向生殖生长转换的关

键环节，受遗传因子和环境因素的协同调控。CircRNA

在植物开花转换过程中起调节作用。拟南芥

AT5G37720 基因第 1 个内含子环化形成的 circRNA 在

花期调控、叶片发育和育性调控等过程中起关键作用。

过表达该 circRNA 导致拟南芥花期延迟。RNA 测序数

据显示，过表达株系中包括开花整合基因 FT 在内的约

800 个基因的表达水平显著降低[76]。另外，Conn 等人

根据拟南芥 circRNA Datasets 数据，鉴定到了包括开花

关键抑制基因 FLC 和 FLM（Flowering Locus M）在内

的多个 MADS-box 转录因子基因形成的 circRNA [64]。

FLM 的 pre-mRNA 经可变剪接形成一对互斥剪接产物

FLM-δ 和 FLM-β，参与环境温度调节的开花作用[78]。

http://bis.zju.edu.cn/circplant
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FLM-δ 和 FLM-β 各自形成不同的 circRNA，并且源自

FLM-β的 circRNA 受低温（16°C）诱导，但 FLM-δ和

FLC 转录产物形成的 circRNA 丰度不受环境温度影响

[64]，推测这些 circRNA 可能在开花时间的调节过程中

起作用，其生物学功能和分子机制有待研究。 

表 1 植物中已经鉴定的 circRNAs 及其功能 

Table 1 Identified circRNAs and their functions in plants 

名称 

Name 

物种 

Species 

来源基因 

Host gene 

功能 

Function 

参考文献 

Reference 

circGORK Arabidopsis thaliana Exons 2 and 3 of GORK 参与 ABA 信号途径调控的干旱胁迫; [25] 

Os05circ02465 Oryza sativa 

Between the 

LOC_Os05g04950 and 

LOC_Os05g04960 
参与水稻种子对盐胁迫的抗性； [53] 

Os06circ02797 Oryza sativa 
Exon 3 and Intron 2 of 

LOC_Os06g04610 
参与水稻幼苗的发育； [53] 

SEP3 exon 6 

circRNASEP3 circRNA 
Arabidopsis thaliana Exon 6 of SEP3 参与花器官的发育; [64] 

Vv-circATS1 Vitis vinifera Exons 5-8 of ATS1 参与冷胁迫; [74] 

circR5g05160 Oryza sativa 
LOC_Os05g05160 

Chr5: 2512798j2514806 
参与水稻对稻瘟病菌的抗性; [75] 

PSY1-circ1 Solanum lycopersicum Exons 7-8 of PSY1 参与果实中番茄红素和 β-胡萝卜素的积累； [77] 

PDS-circ1 Solanum lycopersicum Exons 6-9 of PDS 参与叶片与果实的发育和成熟； [77] 

AT5G37720 circRNA Arabidopsis thaliana Intron 1 of AT5G37720 参与叶片发育、开花时间和育性; [76] 

 

5.2 CircRNA 参与植物对环境胁迫的 

响应 

一些 circRNA 在植物应对环境胁迫过程中起作用

（表 1）。某些 circRNA 的表达受热胁迫诱导，这些

circRNA 可能参与植物对高温胁迫的响应[79]。在番茄

鉴定的 854 种 circRNA 中，有 163 种 circRNA 的表达

受低温诱导[80]。低温诱导葡萄中产生 475 种 circRNA，

其中将甘油-3-磷酸-乙酰转移酶（ATS）基因产生的

circRNA Vv-circATS1 定位于细胞核和细胞质中，将

Vv-circATS1 过表达能显著提高拟南芥对低温胁迫的

耐受性 [74]。拟南芥过表达 circGORK（Guard cell 

outward-rectifying K
+
-channel）提高了植株对逆境胁迫

激素脱落酸的敏感性，从而提高了植株对土壤干旱的

耐受性[25]。CircR5g05160 是来自于水稻 Os05g05160

基因的一种 circRNA，在水稻与稻瘟病的相互作用中起

作用[75]。研究人员利用 CRISP/Cas9 基因编辑技术研

究水稻 circRNA 的功能，发现 os05circ02465 敲除株系

在种子萌发阶段具有更强的耐盐性，而 os06circ02797

敲低株系在幼苗期能够促进第一叶梢的发育[53]。对植

物中 circRNA 的生物学功能及作用机理需要更深入的

研究。 

6 结论 

CircRNA 一度被认为产生于生物体内的错误剪接。

但近年来对 circRNA 的相关研究数量呈指数型增长，加

深了对于其作用机制和生物学功能的理解。由于植物和

动物细胞中基因结构以及circRNA形成机制方面的差异，

制约植物 circRNA 生物学功能及作用机制方面的研究。

因此，尽管已经在植物鉴定到了数以万计的 circRNA，

但至今仅有少数circRNA的生物学功能和作用机制得到

解析。Conn 等人通过表达 SEP3 的 circRNA 和其侧翼内

含子序列，在拟南芥中成功表达出了该 circRNA，首次

获得了表达植物 circRNA 的转基因植株，发现了 SEP3 

circRNA 在调节花器官等发育过程中的功能[64]。最近，

利用 CRISPR-Cas9 基因组编辑技术成功敲除了水稻中

来自于非编码区的 circRNA [53]。此外，还可以利用碱

基突变和CRISPR/Cas9基因编辑技术针对circRNA的生

物发生位点进行定点突变，影响剪接因子与侧翼内含子

的结合位点的识别和结合，从而抑制 circRNA 的产生

[81-83]。以上技术的应用有助于推动植物 circRNA 的生

物学功能及作用机制的研究。 

特异的蛋白质在circRNA的生物发生和剪接过程中

起重要作用。在人和动物中，RNA 结合蛋白 QKI 通过

同源二聚化使 RNA 环化，直接参与超过三分之一

circRNA 的形成[37-38]。CircRNA 由 pre-mRNA 通过反
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向剪接产生，一个含有两个或两个以上外显子的

pre-mRNA可以通过可变剪接产生两个或多个mRNA和

circRNA（图 1），二者之间呈负相关，因此二者的的丰

度受到分子的调控，但目前对这方面的机制了解较少。

动物中剪接体组分 U2 的两个核心复合体 SF3a 和 SF3b

调节 circRNA 的形成和可变剪接[14, 35]。尽管已经在模

式植物拟南芥等植物中鉴定到了多个QKI、SF3a和SF3b

等同源基因，但目前对这些基因在 circRNA 的形成和可

变剪接中的作用及其生物学功能还有待深入研究。我们

目前的实验结果显示拟南芥剪接因子 SF3b 复合体组分

在植物开花转换过程中起调控作用，并且影响多个开花

相关基因的 circRNA 生物发生和可变剪接。 

对来自于开花关键基因的 circRNA 进行深入研究，

将有助于人们对植物circRNA的生物发生和作用机制以

及可变剪接等方面的了解。开花是高等植物由营养生长

向生殖生长转换的关键环节，受遗传因子和环境因素的

协同调控，植物延迟或提早开花都会影响果实和种子的

产量。近几年对植物开花转换过程中关键基因的表达和

转录产物可变剪接的调控机制取得多方面的突破性的

进展。例如，多种剪接因子通过对 FLC 和 FLM 等开花

关键抑制基因 pre-mRNA的可变剪接参与植物开花调控

[84-85]；FLM 可变剪接产物 FLM-δ和 FLM-β以相反的

方式在温度调节的开花中起作用[86]。CONN 等人发现

FLC 和 FLM 转录产物形成 circRNA 过程中均存在可变

剪接[64]。并且与FLM-β一样，产生自FLM-β的 circRNA

也受环境温度调节。推测来源于这些基因的 circRNA 及

其可变剪接可能在开花调控过程中起重要作用。因此，

有必要利用第三代测序和单细胞测序技术鉴定开花转

换时期茎尖等组织器官中特异表达的circRNA及其可变

剪接事件，利用荧光原位杂交和核质分离等方法检测这

些 circRNA 的亚细胞定位，利用 RNA pull down 和

AGO-IP 等技术筛选和鉴定与这些 circRNA 特异结合的

蛋白质，以及利用转基因技术过表达或沉默这些

circRNA 以了解其在开花调控等发育过程中的作用机制。 
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