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peroxide in the 20-minute exposure (54.1 % of viable spores) and 5 % sodium 
hypochlorite in the 20-minute exposure (48.4 % of viable spores). It was revealed 
that the best nutrient medium for micro-propagation of fern gametophytes contains 
½ of the micro and macrosols composition according to Murashige-Skoog (MS) 
without ammonium nitrate and vitamins.

Key words: Osmunda regalis, fern, in vitro culture, gametophyte, sterilization, 
nutrient media.
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В последнее время в селекции растений активно развивается направление 
функциональной геномики (изучение регуляции экспрессии генов, лежащих 
в основе хозяйственно-ценных признаков). В этой области в недавние годы 
было показано, что различные РНК, в том числе микроРНК играют важную 
роль, активируя или ингибируя экспрессию генов роста и развития растений, 
генов ответа на факторы среды. Совсем недавно было выявлено, что новый 
класс молекул РНК, кольцевые РНК, образующиеся из матричной РНК в ре-
зультате бэксплайсинга, обладают регуляторными функциями. Они взаимо-
действуют с микроРНК, а также с матричной РНК, влияя на уровень экспрес-
сии генов роста, развития, ответа на абиотические и биотические стрессы. В 
представленном миниобзоре проведён анализ последних данных о результа-
тах исследований кольцевых РНК и их роли у растений.

Ключевые слова: кольцевые РНК, транскрипция, бэксплайсинг, регуляция 
экспрессии генов, абиотический стресс.

Кольцевые РНК (circRNAs) новая форма некодирующих моле-
кул РНК, найденная у многих организмов прокариот и эукариот, 
и с недавнего времени рассматриваются как новый уровень пост-
транскрипционной регуляции клетки. В отличие от традиционных 
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линейных РНК кольцевые РНК представляют собой особые моле-
кулы размером от 100 до 4 000 нуклеотидов, которые в основном 
большинстве образуются в результате бэксплайсинга [20]. Благо-
даря недавнему развитию технологий высокоэффективного секве-
нирования, экзонуклеазных стратегий и новых инструментов био-
информатики были выявлены многочисленные кольцевые РНК у 
эукариот, которые вовлечены в регуляцию генов. 

Исследования кольцевых РНК показывают, что они могут образо-
вываться из экзонов (EcircRNA), интронов (IcircRNA) и совместных 
участков, и характер их экспрессии обычно специфичен клетке, тка-
ни, стадии развития. Кольцевые РНК более стабильны, чем обычные 
линейные РНК, и вовлечены в биологические процессы в растениях 
своим независимым путём [2]. Многие исследования в настоящее вре-
мя посвящены изучению взаимодействий между кольцевыми РНК, ми-
кроРНК и матричной РНК и было показано, что кольцевые РНК могут 
выступать в роль «губки» для микроРНК, нейтрализуя их. Некоторые 
исследования показывают, что кольцевые РНК путём взаимодействия 
с микроРНК регулируют экспрессию генов на уровне транскрипции 
и/или посттранскрипционном уровне [2]. 

Поиск кольцевых РНК растений, как правило, состоит из трёх этапов: 
1. Предсказание кольцевых РНК методами биоинформатики. При этом 

берутся сиквенсы RNAseq и анализируются специальными программами, 
которые выдают предполагаемые кольцевые РНК из этих сиквенсов. 

2. Подбор праймеров к предполагаемым (предсказанным) коль-
цевым РНК и их подтверждение (валидация) методами RT-qPCR и 
Nothern-blotting [15]. После такой валидации многие предполагаемые 
кольцевые РНК отсеиваются. 

3. Функциональная аннотация – изучение роли дифференциально-
экспрессирующихся кольцевых РНК в различных процессах жизнеде-
ятельности растения. 

Для предсказания кольцевых РНК из сиквенсов RNA-seq у расте-
ний было разработано несколько биоинформатических инструментов. 
PcircRNA_finder – программа которая была специально разработана для 
растительных кольцевых РНК и обеспечивает полный, чувствительный 
и точный метод предсказания кольцевых РНК растений [1]. Hansen et 
al. (2016) сравнивал различные инструменты предсказания кольцевых 
РНК [6]. Эти авторы показали, что разные инструменты дают очень 
разные результаты и много ложноположительных результатов; однако, 
сопоставление результатов нескольких программ может существенно 
помочь снизить количество ложноположительных фракций [6]. Zeng 



Глава 4. Биотехнология растений

95

et al. (2017) также изучал различные инструменты с использованием 
разных баз данных. В результате этих работ было выявлено, что такие 
инструменты как CIRI, CIRCexplorer и KNIFE обеспечивают наиболее 
оптимальный баланс между точностью и чувствительностью [19]. 

Для кольцевых РНК растений была создана база данных PlantcircBase1, 
в которой размещены все найденные кольцевые РНК. В настоящее время в 
неё загружено более 95 143 кольцевых РНК из 12 видов растений [2]. 

Кольцевые РНК животных более изучены, чем кольцевые РНК рас-
тений. У животных были показаны их роли «губки» микроРНК [5, 13]; 
участие в усиление транскрипции гена-хозяина [21, 11]; переносе ин-
формации от клетки к клетке [9]; участие в трансляции [10, 14, 18]; а 
также роль в качестве механизма клеточной памяти [3]. Хотя кольцевые 
РНК ранее относились к некодирующим молекулам РНК, некоторые 
последние исследования на животных свидетельствуют о том, что не-
которые эндогенные кольцевые РНК животных кодируют белки [10, 14, 
18]. У растений этот вопрос не изучался и в целом очень мало известно 
о регуляции и функциях кольцевых РНК в растениях [24]. 

Многие исследования, проведённые в последнее десятилетие, пока-
зали, что микроРНК играют очень важную роль в регуляции генов ответа 
на различные стрессы растений  [7, 12, 22, 23]. Поэтому если кольце-
вые РНК взаимодействуют с микроРНК, нейтрализуя их, то они могут 
опосредованно влиять на работу генов. Трансгенные подходы помогли 
подтвердить тот факт, что кольцевые РНК могут действовать как отри-
цательные и положительные регуляторы работы своих родительских 
генов. В недавних исследованиях Cheng et al. (2017) сообщали, что ги-
перэкспрессия кольцевых РНК, образованных из первого интрона гена 
AT5G37720, влияет на экспрессию более 800 генов роста и развития ара-
бидопсиса [2]. По всем организмам имеется большой недостаток пони-
мания возможных взаимосвязей между кольцевыми РНК и микроРНК, в 
частности потому, что кольцевые РНК предположительно играют конку-
рирующую роль, функционируя как «губки» для микроРНК [16].

Как ранее упоминалось, кольцевые РНК проявляют видоспецифич-
ный характер экспрессии, а также специфичны для разных клеток, тка-
ней и органов растений и стадии их онтогенеза. У риса, арабидопсиса, 
чая, томата, огурца, винограда большинство выявленных кольцевых РНК 
были экзонного происхождения [24]. Однако у киви 51 % и у пшеницы 
60,2 % кольцевых РНК смешанного экзон-интронного происхождения. У 
сои большинство кольцевых РНК (в листьях, корнях, побегах) были ин-
тронного происхождения, но было показано, что они более интронные 
в корнях, но более экзонные в побегах [4, 17]. Низкая доля экзонных 
кольцевых РНК у пшеницы возможно связана с огромным размером 
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генома, который содержит сравнительно низкое количество генов, а 
большее количество интронных кольцевых РНК у сои может быть свя-
зано с тем, что в её геноме содержится множество копий генов. Ис-
следования у огурца также показали, что количество кольцевых РНК 
коррелирует с длиной хромосом [24]. 

По поводу накопления кольцевых РНК было показано что они мо-
гут играть важную роль в различных биологических процессах, таких, 
как связывание микроРНК, связывание белков, регуляция транскрип-
ции [1]. Возрастающее количество исследований позволяют предполо-
жить, что кольцевые РНК играют важную роль в регуляции ответа на 
абиотические и биотические стрессы. У риса 27 экзонных кольцевых 
РНК дифференциально экспрессировались в условиях дефицита фос-
фата. Также у риса показано, что много кольцевых РНК вовлечены в 
холодовой ответ [25]. Похожим образом у киви и картофеля были най-
дены специфические кольцевые РНК ответа на засуху и фитопатоге-
ны. У арабидопсиса выявлено, что высокие температуры индуцируют 
образование большего количества кольцевых РНК и они влияют на 
экспрессию генов. Кроме того, кольцевые РНК также могут быть по-
тенциальными биомаркерами, так как характер их экспрессии высоко-
специфичен для разных организмов, а также маркерами устойчивости 
к засухе, заморозкам, биотическим стрессам, благодаря своей стабиль-
ности, и высокой специфичности детекции [8]. 

Из имеющихся в литературе данных можно заключить, что моле-
кулярная основа биогенеза кольцевых РНК в растениях достаточно 
сложна, и необходимы детальные исследования механизмов, лежащих 
в основе регуляторной роли кольцевых РНК в ответах на абиотический 
и биотический стрессы.
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Lately, functional genomics (which studies the regulation in expression of 
genes fundamental for economically valuable traits) has been actively developed 
in plant breeding research. In recent years, it has been shown that various RNAs, 
including miRNAs, play an important role in genes regulation by activating 
or inhibiting the expression of plant growth and development genes, as well as 
environmental response genes. Then, quite recently, it was shown that a new class 
of RNA molecules - circular RNAs, which are formed from mRNA as a result of 
back-splicing, have regulatory functions interacting with miRNA, as well as with 
mRNA, affecting positively or negatively the expression level of growth genes, 
development genes and abiotic-and-biotic stress response genes. This mini-review 
includes an analysis of recent data about the role of circular RNA in plants.
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