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摘  要：环状 RNA（circular RNA，circRNA）是一类经反向剪接后、由 3′末端和 5′末端共价结合形

成的单链非编码 RNA 分子，广泛存在于多种生物体中，具有结构稳定、细胞或组织特异性等特征。circRNA

具有多种功能，可作为 miRNA“海绵”调控 miRNA 表达；促进来源基因转录；通过与蛋白互作参与相

关途径调控等。多种植物 circRNA 的研究结果暗示其在生物胁迫、非生物胁迫及生长发育中发挥重要作

用。对植物 circRNA 分子特征和作用机制的研究现状进行综述，并结合动物中 circRNA 的研究进展，讨

论植物 circRNA 的潜在作用机制，并提出植物中尚未解决的问题及其未来的应用前景。 
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Abstract：Circular RNAs are a class of single-stranded non-coding RNA characterized by the 

presence of a covalent bond linking the 3′ and 5′ ends generated by backsplicing. Widespread circRNAs 

were found to be expressed in various organisms. CircRNAs feature stable structure and often show cell-，

tissue-，or developmental-stage-specific expression. Some researches showed that circRNAs have been 

postulated to function as miRNA sponges，to enhance transcription of their host genes，also function as 

protein decoys and participate in the regulation of pathway. Dramatically increased investigations suggest 

circRNAs potentially regulate a wide range of biological progresses related to biotic/abiotic responses and 

plant development. Here，we summarize the features of circRNAs in plant，and their regulatory roles 

achieved so far. In addition，possible functional mechanism of plant circRNAs is inspired by animals，and 

the challenges and questions in the research area of plant circRNAs are discussed. 
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植物非编码 RNA 类型多样，包括转运 RNA（tRNA）、核糖体 RNA（rRNA）、微小 RNA（miRNA）、

小干扰 RNA（siRNA）、反式作用 siRNA（tasiRNA）、小核 RNA（snRNA）、小核仁 RNA（snoRNA）、

长链非编码 RNA（lncRNA）和环状 RNA（circular RNA，circRNA）等。 

circRNA 是一种由 3′末端和 5′末端共价结合的闭合单链 RNA，于 20 世纪 70 年代在植物病毒体

中首次被发现（Sanger et al.，1976）。然而，由于 circRNA 低丰度表达、闭环结构等特点，长期以

来被视为 RNA 异常剪接中的副产品或“转录噪音”，并未受到研究者的重视。近年来随着高通量测

序技术和生物信息学的发展，研究者已经证实 circRNA 广泛存在于真核生物中，其在生命活动中发挥

的重要作用也在逐渐被揭示（Wang et al.，2014；Lu et al.，2015；Lee et al.，2017；Shen et al.，2017）。

植物 circRNA 具有许多明显区别于动物的特征，在功能上显现出参与植物发育调控及胁迫反应过程

（Lee et al.，2017）。总结近年来植物 circRNA 研究成果，同时结合动物中前沿研究分析植物中

circRNA 的潜在功能，并探讨了未来的研究方向，以期为植物 circRNA 的下一步研究提供参考。 

1  植物中 circRNA 的鉴定 

2014 年在模式植物拟南芥中首次发现植物 circRNA 以来（Wang et al.，2014），目前共有 15 个

植物物种涉及 circRNA 的研究报道，包括单子叶植物水稻、大麦、小麦和玉米，双子叶植物拟南芥、

辣椒、大豆、马铃薯、番茄、猕猴桃、沙棘、棉花、枸橘、梨和茶树。由于取样组织、测序深度或

鉴定软件不同，报道的物种间 circRNA 数量差异较大。如 Ye 等（2015）从水稻的根系和拟南芥的

叶片中分别鉴定出 12 037 和 6 012 个 circRNA；而 Lu 等（2015）在水稻的成熟叶片和圆锥花序中鉴

定到 2 354 个 circRNA。截止目前，已经有 4 个植物 circRNA 检索及分析网站建立，为植物 circRNA

研究提供了便利（Chu et al.，2017；Ye et al.，2017b；Zhang et al.，2017；Meng et al.，2018）。 

circRNA 的预测分析是开展其功能机制研究的基础。植物 circRNA 预测的方法，如 CIRI（Gao et 

al.，2015）、CIRI_AS（Gao et al.，2017）、CIRCexplorer2（Zhang et al.，2016）、find_circ（Memczak 

et al.，2013）、MapSplice（Wang et al.，2010）和 Segemehl（Hoffmann et al.，2014）等，均是基于

以人类和动物 circRNA 为研究对象开发，不完全适用于植物 circRNA 的形成特征（Chen et al.，

2016）。Chen 等（2016）开发的 PcircRNA_finder 特异针对植物 circRNA 的鉴定软件，有望能更准

确有效地识别植物中的 circRNA，但是此方法的可靠性及可应用性需要进一步检验（Chu et al.，2018）。

近来有报道建议利用多个 circRNA 鉴定工具共同预测可以获得较为理想的结果（Hansen et al.，2016；

Hansen，2018）。但由于植物 circRNA 的低丰度，限制了 circRNA 的鉴定，虽然不同植物物种已被

报道存在大量的 circRNA，其真实数量可能被低估，可靠灵敏鉴定方法的开发及推广迫在眉睫。 

2  植物中 circRNA 的特征 

2.1  植物 circRNA 的稳定性 

circRNA 具有结构稳定的特征。circRNA 为不具有 5′端帽子和 3′端多聚腺苷酸尾巴的共价闭合

环状结构（图 1），这使得 circRNA 比线性 RNA 稳定，不易被核酸外切酶和核糖核酸酶降解（Salzman 

et al.，2012；Suzuki & Tsukahara，2014）。因此，经核酸外切酶 RNase R 处理后仍稳定存在，可以

作为判定 RNA 成环的一个重要条件。目前植物中许多研究运用 RNase R 处理样品 RNA，从而富集

circRNA，以便于鉴定（Lu et al.，2015；Tan et al.，2017）。 
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2.2  植物 circRNA 的保守性  

植物 circRNA 的保守性分析结果存在差别。有研究发现 circRNA 在不同植物物种之间存在一定

的保守性。Ye 等（2015）报道水稻和拟南芥之间超过 700 个来源基因存在同源性，并有超过 300 个

同源基因在相似的位置产生 circRNA。对拟南芥、水稻和大豆分别可以产生 circRNA 的 8 362、9 385

和 1 995 个亲本基因进行保守性分析发现，大豆和拟南芥之间有 685 个高度同源，大豆与水稻之间

有 1 095 个高度同源，3 个物种中共有 551 个高度同源（Zhao et al.，2017b）。Tong 等（2018）发现

茶树中 34.9%的 circRNA 与 PlantcircBase 数据库的 circRNA 序列存在同源关系。也有研究发现玉米

2 804 个 circRNA 与水稻和拟南芥分别仅有 47 个和 3 个保守，保守性极低（Chen et al.，2018）。 

2.3  植物 circRNA 类型 

植物 circRNA 种类丰富，根据来源可分为多种类型，包括：（1）外显子来源的 circRNA：由来

源于线性转录体的同一条意义链中一个或多个外显子形成（Salzman et al.，2012）；（2）内含子来源

的 circRNA：由线性转录体的内含子环化形成（Zhang et al.，2013）；（3）外显子—内含子来源的

circRNA：由外显子与保留在外显子之间的内含子形成（Salzman et al.，2013）；（4）基因间区 circRNA：

来源于线性转录体上与内含子或外显子相隔 1 kb 以上的基因间隔区域；（5）反义链 circRNA：来源

于线性转录体的反义链的 1 个或多个外显子。不同物种间各种类型的 circRNA 所占比例不一致。水

稻、拟南芥和番茄中外显子类型的 circRNA 占比例最大（Lu et al.，2015；Ye et al.，2015；Chen et al.，

2017；Wang et al.，2017a），而猕猴桃、小麦、大豆和马铃薯中，基因间区类型 circRNA 比例最大

（Wang et al.，2017b，2017c；Zhao et al.，2017b；Zhou et al.，2018b）。此外，马铃薯中还鉴定出

200 个（9.53%）长链非编码 RNA 来源的 circRNA，是植物中首次报道该类型的 circRNA（Zhou et al.，

2017）。Lu 等（2015）将从水稻中鉴定出的 2 354 个 circRNA 进行更加细致地划分，其中外显子—

外显子最多，其次落在基因间区，其余落在 5′非翻译区—外显子、5′非翻译区—5′非翻译区、外显

子—3′非翻译区、3′非翻译区—3′非翻译区、外显子—基因间区、3′非翻译区—基因间区、内含子区

域、非编码 RNA 区域及很小部分落到两个基因或者其他区域（Lu et al.，2015）。 

2.4  植物 circRNA 的可变剪接现象 

线性 mRNA 在剪接过程中存在可变剪接事件，大致分为 5 种，包括外显子跳跃、外显子选择、

可变的 5′端选择位点、可变的 3′端选择位点和内含子保留（Stamm et al.，2005）。植物 circRNA 同

样可以在同一基因座产生多种可变剪接体，一般分为两种类型，可变反向剪接环化和可变剪接环化

（Lu et al.，2015；Tan et al.，2017；Ye et al.，2017a）。可变反向剪接环化，即同一基因产生不同反

向剪接位点。可变剪接环化则为具备同一剪接位点，但剪接位点之间的转录本长度不同。番茄中高

叶绿素含量基因（DET1）和 15–顺式–ζ–胡萝卜素异构酶基因（ZISO）分别在一个剪接位点鉴定

出 3 种和 2 种可变剪接环化体。高叶绿素含量基因（DET1）、Squamosa 启动子结合蛋白基因（SPL12）

和八氢番茄红素合成酶 1 基因（PSY1）分别鉴定出 2、2、3 种可变剪接位点（Tan et al.，2017）。此

外，来源八氢番茄红素合成酶 1 基因的 3 个 circRNA 在番茄成熟进程中的表达趋势存在差异，暗示

它们之间存在功能差异（Tan et al.，2017）。 

circRNA 的可变剪接是非常普遍的现象。Ye 等（2017a）报道水稻中 1 733 个 circRNA 仅来源于

196 个基因座。Lu 等（2015）报道水稻中 486 个外显子类型的 circRNA 共来源于 175 个基因。另外，

来源于基因间区的 circRNA“Os10circ03574”在同一剪接位点共发现 7 种可变剪接体。其中在叶片中

发现 2 种，花粉中发现 6 种，表明植物中 circRNA 的可变剪接存在组织特异性（Lu et al.，2015）。猕
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猴桃中共发现 163 个可变剪接事件，其中可变的 3′端选择位点类型的可变反向剪接环化事件最为普遍，

且大部分的可变剪接事件发生在来源于蛋白质编码基因的 circRNA 中（Wang et al.，2017c）。Zhao

等（2017b）在大豆中发现 43 个可变剪接事件，且发生可变剪接事件的基因倾向含有更多的外显子。 

2.5  植物 circRNA 的侧翼内含子特征 

circRNA 的形成由顺式作用元件和反式作用因子共同决定。研究表明 circRNA 成环区域侧翼内

含子序列对其形成至关重要，且长度一般较长（Jeck et al.，2013；Ashwal-Fluss et al.，2014）。与人类

（Jeck et al.，2013） 和秀丽隐杆线虫（Ivanov et al.，2015）研究结果类似，水稻、拟南芥（Ye et al.，

2015）、棉花（Zhao et al.，2017a）和玉米（Chen et al.，2018）中 circRNA 侧翼内含子的长度远大于

线性 RNA。动物中成环外显子的侧翼内含子中显著富集 ALU 重复序列和反向互补序列，可以通过互

补配对促进外显子的环化（Jeck et al.，2013；Liang & Wilusz，2014；Zhang et al.，2014；Ivanov et al.，

2015）。但是，水稻中成环外显子的侧翼内含子几乎不存在重复和反向互补序列（Lu et al.，2015；Ye 

et al.，2015），也没有发现序列相似性或保守结构域（Ye et al.，2015）。棉花中仅 10.35%的外显子

circRNA 中存在反向互补序列（Zhao et al.，2017a）。因此“内含子配对驱动的环化”可能不是植物

中 circRNA 形成的主要机制。但是也有研究表明，拟南芥中内含子区域和剪接信号位点附近存在有

限的互补序列，大多数互补序列范围 4 ~ 11 个核苷酸，远远短于动物（Sun et al.，2016）。另外在玉米

中发现 circRNA 成环序列的侧翼内含子富集 LINE1–类似元件转座元件和其反补序列，证明了转座元

件在玉米的成环过程中起重要作用，这与“内含子配对驱动的环化”机制（Chen et al.，2018）一致。 

更长的内含子可能携带更多的短反向重复序列或者其他未发现的结构特征以助成环。此外，长

的侧翼内含子序列增加了相邻外显子之间的距离，可能不利于线性拼接。总之，植物中 circRNA 形

成机制尚未明确，需要进一步的试验证据揭示成环机理。 

2.6  植物 circRNA 的 GT/AG 典型及非典型剪接信号 

生物存在 U2 和 U12 依赖型两种剪接体（Will et al.，1999）。U2 依赖的剪接体负责植物和动物

基因组中的大多数剪接，在内含子 5′和 3′末端分别存在供体位点“GT”和受体位点“AG”。人类

（Jeck & Sharpless，2014；Starke et al.，2015；Szabo et al.，2015）和果蝇（Westholm et al.，2014）

中 circRNA 大多依赖于典型的剪接位点，即 GT/AG 剪接信号。但在植物中存在差异，Sun 等（2016）

报道拟南芥中 803个 circRNA为典型剪接信号GT/AG，只有 9个为非GT/AG剪接信号。棉花 circRNA

中存在非典型的 GT/AG 剪接信号，但只占 0.9% ~ 1.3%（Zhao et al.，2017a）。另外，也有报道推测

植物 circRNA 的形成可能不是主要取决于典型的 GT/AG 剪接信号，如 Ye 等（2017a）在水稻中鉴

定出的 2 806 个 circRNA 中，只有 206 个（7.3%）circRNA 侧翼剪接信号为 GT/AG（CT/AC）。 

3  植物 circRNA 的调控作用及可能的作用机制 

在动物中的大量研究表明 circRNA 参与广泛的生物学过程。目前植物 circRNA 研究主要集中在

预测及其验证工作，而功能机制研究尚处于起步阶段，对 circRNA 在植物体的调节作用鲜有报道。 

3.1  植物 circRNA 时空表达特异性 

植物 circRNA 存在时空表达特异性，暗示其分布可能决定其细胞和组织的功能特异性，参与基

因调控并影响组织的发育。Lu 等（2015）比较了水稻中 30 个 circRNA 在叶片和花序之间的表达，发
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现 16 个在叶片和花序等量表达，5 个在叶中高表达，2 个在花序中高表达，3 个在花序中特异性表达，

4 个在叶中特异表达。猕猴桃的根、茎和叶中具有不同数量和类型的 circRNA，其中在 3 种组织中共

同表达的 circRNA 仅占 17.97%，而各组织中特异表达的占 59.67%（Wang et al.，2017c）。大豆中的

circRNA 在根系、茎和叶片中共同存在的比例仅占 2.7%，而 3 种组织中特异表达的分别为 49.3%、

30.6%和 9.0%，且 circRNA 在不同组织中表现出特异性表达模式（Zhao et al.，2017b）。另外，在拟

南芥中叶绿体circRNA的数量多于线粒体，暗示 circRNA可能参与植物的光合作用（Sun et al.，2016）。 

Chen 等（2017）发现拟南芥 10 个 circRNA 在不同时期存在不同的表达丰度，与生长期相比，

成熟期有 6 个 circRNA 差异表达（5 个上调，1 个下调），与成熟期相比，衰老期有 35 个 circRNA

差异表达（34 个上调，1 个下调）。circRNA 在成熟衰老过程中的上调表达趋势暗示 circRNA 可能在

叶片衰老阶段发挥重要作用（Liu et al.，2017）。在茶树中，叶芽和幼叶之间比较，共发现 604 个差

异表达的 circRNA，且差异表达的 circRNA 主要富集在叶绿体相关的 GO 术语和光合作用/代谢物合

成相关的 KEGG 途径中（Tong et al.，2018）。在樱桃番茄‘金陵粉玉’和‘金陵美玉’中，与绿熟

期相比，转色期分别发现 273 个和 89 个差异表达的 circRNA，且差异表达 circRNA 的来源基因富集

在代谢、细胞和单组织过程等生物学过程，及催化活性和结合分子等功能（Zhou et al.，2018a）。另

外，番茄绿熟期和成熟期共发现 340 个差异表达的 circRNA，推测 circRNA 可能通过代谢适应，激

素平衡和光合作用相关途径参与调控果实成熟（Yin et al.，2018）。 

3.2  植物 circRNA 非生物及生物胁迫响应 

多项研究表明，circRNA 在非生物胁迫下会发生差异表达。例如，磷胁迫下共有 27 个水稻外显

子类型 circRNA 的表达量发生差异变化（Ye et al.，2015）。甜椒果实在冷胁迫下共有 36 个 circRNA

差异表达（Zuo et al.，2018）。小麦幼苗在脱水胁迫下有 62 个 circRNA 差异表达，且来源基因主要

富集在光合作用、卟啉和叶绿素代谢、氧化磷酸化、氨基酸生物合成和代谢以及植物激素信号转导

等生物学途径（Wang et al.，2017b）；梨中则发现 33 个 circRNA 在脱水胁迫后差异表达，且其中 11

个来源基因参与氧化还原过程（Wang et al.，2018a）。番茄中发现 163 个 circRNA 响应寒冷胁迫，

其中 138 个上调，25 个下调（Zuo et al.，2016）。Pan 等（2018）在拟南芥中发现与热胁迫应急相关

的 1 583 个 circRNA，并且在热胁迫环境下 circRNA 的长度及外显子环化数量增加，可变剪接事件

也有所增加（Pan et al.，2018）。此外，拟南芥在弱光和强光胁迫后，以及大麦用微量元素铁和锌处

理时，均显示出 circRNA 明显的差异表达变化（Ye et al.，2015；Darbani et al.，2016）。 

circRNA 同样响应生物胁迫。在猕猴桃中发现 circRNA 对病原体入侵具有特异性响应（Wang et 

al.，2017c）。在马铃薯中，429 个差异表达 circRNA 响应肉毒杆菌巴西亚种（Pectobacterium 

carotovorum subsp. brasiliense）感染（Zhou et al.，2018b）。棉花感染黄萎病后共发现 280 个差异表

达的 circRNA，这些差异表达的 circRNA 的来源基因主要富集在“刺激反应”（stimulus response），

并且易感病株系中差异表达的 circRNA 数约为抗病株系的两倍（Xiang et al.，2018）。Ghorbani 等

（2018）比较伊朗花叶病毒侵染玉米植株叶片与未侵染植株叶片之间共有的 circRNA，发现 160 个

发生差异表达，其中 155 个上调，5 个下调。Wang 等（2018b）发现番茄叶片感染黄化曲叶病毒病

与对照之间分别有 32 和 83 个 circRNA 特异表达，且感染病毒后 circRNA 的表达量低于对照。这些

结果表明 circRNA 响应并可能参与调控非生物和生物胁迫，在植物发育中发挥重要作用，但是，这

需要过表达或者敲除试验等证据进一步证实。 
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3.3  植物 circRNA 参与调节其来源基因的转录 

circRNA 与来源基因表达量之间的相关性报道不一。在拟南芥中发现的 27 个磷胁迫响应

circRNA 中，有 11 个与其来源基因的表达量呈显著正相关（Ye et al.，2015）。茶树中 circRNA 与来

源基因的表达量之间总体呈现正相关关系（Tong et al.，2018）。Wang 等（2018b）发现番茄叶片中

Slcirc108 及其来源基因 Soly07g043420.2 在感染黄化曲叶病毒病后均下调，而 Slcirc017 及其来源基

因 Solyc01g080200.2 均上调。Liu 等（2017）则发现拟南芥叶片在生长、成熟到衰老过程中上调表

达的 circRNA 并没有伴随着来源基因表达量的上调。同样在拟南芥叶片中，Meng 等（2018）发现

外显子类型 circRNA 中仅 7.68%与其来源基因的表达量之间呈现显著正相关。玉米中 circRNA 表达

量低，但是来源基因却有着高表达水平，且两者的表达并没有显著相关性（Chen et al.，2018）。另

外，猕猴桃中外显子类型 circRNA 和内含子类型 circRNA 分别有 15.33%和 19.64%与其来源基因的

表达量呈现显著正相关，但同时也有 8.33%和 5.19%的比例呈显著负相关（Wang et al.，2017c）。在

大麦中也发现 circRNA 和来源线性基因的表达量之间有 3 种结果，正相关、无相关关系和负相关关

系（Darbani et al.，2016）。 

有报道通过转基因技术证明 circRNA 过表达可以影响其来源基因的转录（图 1）。水稻中过表达

circRNAOs08circ16564 可以减少其来源基因的表达水平（Lu et al.，2015）。在番茄中过表达来自八

氢番茄红素合成酶 1（PSY1）基因的 circRNA，后代株系呈现一定比例的黄色果实。黄色果实中的

番茄红素和 β–胡萝卜素的积累量显着下降，进一步研究转基因株系中 PSY1 的 mRNA 表达发生下

调。此外，过表达来源于八氢番茄红素去饱和酶（PDS）基因的 circRNA 出现相似表型（Tan et al.，

2017）。这项研究表明过表达 circRNA 后，能够下调对应的线性 mRNA 表达量，并可能是导致转基

因株系出现异常表型的原因。过表达拟南芥 SEPALLATA3（SEP3）基因第 6 个外显子形成的 1 个

circRNA，可导致花器官表现更少的雄蕊和更多的花瓣，这与直接过表达 SEP3.3（缺少外显子 6）

表型一致。进一步研究发现，来源于 SEP3 基因第 6 个外显子形成的 circRNA 可与其 DNA 座形成

R-loop，并增加可变剪接体 SEP3.3 的表达（Conn et al.，2017）（图 1）。但是，与其来源 DNA 座形

成 R-loop 是否是植物中 circRNA 的主要作用方式仍需要试验支持。 

3.4  circRNA 参与调节 miRNA 的形成  

植物 circRNA 可具有与来源基因完全不同的功能，作为调节下游基因的独立调控分子。miRNA

通常由 RNA 聚合酶Ⅱ转录，最初产物为具有帽子结构和多聚腺苷酸尾巴（AAAAA）的 pri-miRNA

前体物，DCL1/HYL1 复合体则负责 miRNA 前体的进一步剪切（Kurihara et al.，2006）。内含子套索

RNA 是线性 mRNA 剪接的副产品，通常很快被 RNA 脱支酶 1（DRB1）降解。拟南芥内含子套索

脱支酶 DBR1（LARIAT DEBRANCHING ENZYME 1）基因发生突变后，内含子套索 RNA 积累，

可与 DCL1/HYL1 剪切复合体竞争结合 pri-miRNAs，最终减少 miRNA 的形成（Li et al.，2016）。过

表达拟南芥 At5g37720 第 1 个内含子形成的套索 RNA 可以引起多重表型，且过表达植株中 miR159

和 miR167 表达量下降，也暗示着套索 RNA 的积累和 miRNA 的形成具有拮抗现象（Li et al.，2016）。

进一步研究发现，过表达植株的多重表型包括叶子卷曲和簇生，开花晚及生育力下降，并伴随着 800

个基因表达量的变化。其中，具有调节开花时间关键作用的 FT 基因的表达水平在套索 RNA 过表达

植株中显著降低，可能是导致晚花表型出现的原因（Cheng et al.，2018）。由于过表达 17 个套索 RNA

后，只有 1 个即来源 At5g37720 第 1 个内含子形成的套索 RNA 的植株观察到与野生型的形态学表型

明显差异（Cheng et al.，2018），因此，单一套索 RNA 的具体功能机制仍需要进一步验证。 
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图 1  circRNA 的形成和功能[参考 Conn 等（2017）和 Panda 等（2017）的报道并补充修改] 

形成：细胞核内——①circRNA 的形成伴随着外显子跳跃事件的发生；②前体 mRNA 可以单独形成 circRNA，也可单独形成 mRNA； 

③circRNA 的形成受到剪切蛋白的调控。 

功能：细胞质内（从顺时针方向开始）——①circRNA 可以竞争结合 miRNA，作为 miRNA 海绵，间接调控基因的表达；②miRNA 可能参

与 circRNA 的降解；③circRNA 可能与 RNA 结合蛋白（RBPs）结合，影响 circRNA 本身的定位和功能，影响与 RBPs 相互作用的 mRNAs

或者可以作为多蛋白复合物组装的平台；④circRNA 与 mRNA 相互作用可能影响 mRNA 的翻译；⑤circRNA 与线性长非编码 RNA（lncRNA）

的相互作用可能影响 lncRNA 功能；⑥携带 6–甲基腺嘌呤（m6A）或者核糖体识别位点（IRES）的 circRNA 可以用作翻译模板。细胞核

内——⑦内含子类型 circRNA（ciRNA）和外显子—内含子类型 circRNA（EIciRNA）与延伸的 RNA 聚合酶Ⅱ结合并促进转录；⑧circRNA

的形成可以与 mRNA 形成竞争；⑨circRNA 可与 DNA 形成 R-loop 环，从而影响来源基因的可变剪接（Conn et al.，2017）；⑩circRNA 可

能与单链或双链 DNA 相互作用影响 DNA 复制或者转录。 

Fig. 1  The biogenesis and functions of circRNA 

Biogenesis：in the nucleus——① circRNAs production can be directly coupled to exon skipping；② Pre-mRNA can produce a mature  

circRNA or a mature mRNA；③ The generation of circRNA is regulated by the spliceosome.  

Function：in the cytoplasm（From top clockwise）——① CircRNAs compete for binding of miRNAs，thus serving as miRNA sponges，and indirectly 

control the gene expression；② miRNA-mediated cleavage may be one of the ways which circRNAs are degraded；③ circRNAs may associate with 

RNA-binding proteins（RBPs）and influence the fate of the circRNAs localization and function，impact the mRNAs function that the RBPs interact 

with，or perhaps serve as a platform for the assembly of multiprotein complexes；④ Interaction of circRNAs with mRNAs may impact mRNA 

translation；⑤ The interaction of circRNAs with linear long noncoding RNAs (lncRNAs) may affect lncRNA functions；⑥ circRNAs possessing 

m6A（N6-methyladenosine）modification or IRES（Internal Ribosomal Entry Site）elements may translate proteins. In the nucleus——⑦ Circular 

intronic （ciRNA）and Exon-Intron-circular RNAs（EIciRNA） bind to RNA Pol II and promote transcription；⑧ circRNA production may compete 

against the accumulation of the linear mRNA；⑨ circRNA may regulate splicing of its cognate mRNA through R-loop formation；⑩ circRNAs 

 may also interact with single-stranded or double-stranded DNA，with a potential impact on DNA replication or transcription. 
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3.5  植物 circRNA 吸附 miRNA 的能力 

动物中已有多项研究证明 circRNA 可以吸附 miRNA，进而上调其靶基因的表达（Hansen et al.，

2013；Memczak et al.，2013），但有研究指出，只有少数 circRNA 具有发挥 miRNA 海绵吸附作用的

条件（Guo et al.，2014）。虽然 Lu 等（2015）研究过表达水稻 circRNAOs08circ16564 后发现，具有

靶标关系的 OsmiR172 的表达水平并没有出现变化，一些植物 circRNA 的研究仍将 circRNA 作为潜

在的 miRNA 海绵进行分析。例如，Wang 等（2017b）在小麦中发现 6 个 circRNA 可以作为 26 个

miRNA 的潜在靶标。Zuo 等（2016）在番茄中报道 102 个 circRNA 可以作为 24 个 miRNA 的潜在

靶标。伊朗花叶病毒侵染玉米后共有 33 个差异 circRNA 可以和 23 个 miRNA 序列互补（Ghorbani et 

al.，2018）。Wang 等（2017a）比较野生型和乙烯信号转录因子（LeERF1）转基因番茄果实发现 61

个 circRNA 可能具有吸附 miRNA 的作用，且其中的一些 miRNA 参与乙烯信号通路。枸橘早花突变

体与野生型相比，共发现 176 个差异表达的 circRNA，其中 29 个 circRNA 可以作为 16 个 miRNA

的潜在靶标（Zeng et al.，2018）。但是截止目前，具有潜在吸附能力的 circRNA 在不同植物物种中

所占比例较小。例如，Ye 等（2015）报道拟南芥和水稻中仅少部分的 circRNA（5.0%和 6.6%）可

以被预测为 miRNA 的潜在靶标（Ye et al.，2015），Chen 等（2017）则在拟南芥中发现更低比例，

为 0.67%。Yin 等（2018）在熟绿和成熟番茄两个发育时期中共鉴定出差异表达的 circRNA 340 个，

其中仅 19 个预测为 miRNA 的潜在靶标。Wang 等（2018b）在番茄叶片中共鉴定出 184 个 circRNA，

但没有发现可以与之有吸附作用的 miRNA。 

另一方面，目前 circRNA 及 miRNA 在不同植物物种中的鉴定尚不全面。如枸橘、辣椒、大麦

和小麦的 circRNA 鉴定数量仍然较少，且 miRBase 数据库中仅收录玉米成熟 miRNA 325 条，拟南

芥成熟 miRNA 430 条，但人类已达到 2 693 条。这可能掩盖了 circRNA 和 miRNA 之间在植物中的

吸附或靶切关系，因此需要在将来的研究中进一步发掘验证。 

4  展望 

在过去的 5 年中，植物 circRNA 的研究取得了一定进展。在动物中研究发现 circRNA 在转录水

平和转录后水平均发挥重要功能，但在植物中是否存在一致或者相似的功能仍然需要试验验证。今

后有关植物 circRNA 的研究可能集中在以下两个方面： 

（1）植物 circRNA 的形成、定位、运输及其降解作用机制。与动物 circRNA 的形成及其作用

机制研究相比，植物 circRNA 的形成及其作用机制基本处于未知状态，如植物 circRNA 生成的调控

过程仍然是迫切要解决的问题，植物 circRNA 如何从细胞核转运到细胞质，是否能够长距离运输，

植物 circRNA 有怎样的降解机制等。 

（2）植物 circRNA 的功能鉴定。circRNA 广泛分布在不同的植物物种中，并显示出显著的组织

和胁迫特异性表达模式，表明 circRNA 可能在植物物种的生长发育及在生物胁迫和非生物胁迫胁迫

调控中起着重要的作用，但具体的功能及其机制尚未有明确报道。未来对植物生物胁迫、非生物胁

迫及生长发育过程中 circRNA 的生物学功能研究可能会扩大作物在抗逆性、产量和品质的选择范围。

另外，动物中已有确切证据证明一些 circRNA 可以翻译蛋白质并发挥重要功能，植物 circRNA 是否

具备翻译功能性肽段的功能需要进一步的研究。虽然有报道证明植物 circRNA 参与调节其亲本基因

转录，但远不能全面揭示 circRNA 在植物体内存在的生物学功能，是否存在其他功能及机制需要进

一步挖掘和证明。 
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