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摘要 核小RNA （small nuclear RNA，snRA）是一类长度为 60~300 nt的非编码RNA，是真核生物RNA剪接体的主要成

分 . snRNA 在各种生物中具有较高的保守性和同源性，主要参与了 mRNA 和 rRNA 前体的加工过程 . 本文对当前植物中

snRNA领域的研究成果进行简要概述，介绍了植物 snRNA的分类、基因结构、合成机制及生物学功能，同时总结了植物

snRNA的化学修饰以及在科研生产中的应用，并对将来 snRNA的研究方向进行了展望 .
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植物体细胞内存在种类丰富的RNA，其中核

小RNA（small nuclear RNA，snRNA）是真核生物

基因组中一类长度为 60~300 nt的小分子RNA，在

真核细胞中总量较少 . snRNA 存在于细胞核内

（U3 snRNA存在于核仁区，其他 snRNA存在于核

质区），狭义上 snRNA 是指存在于核质中的

snRNA［1］ . 已知真核生物细胞中共有15种 snRNA，

且U1~U7七种 snRNAs富含尿嘧啶核苷酸 . snRNA

与结合蛋白结合形成 snRNPs复合体，从而发挥其

生物学功能［2］ .

snRNA 具有较强的保守性 . 研究发现，植物

U1~U6 snRNA 的基因结构与噬热四膜虫非常相

似［3］ . 拟南芥U4 snRNA由 3种基因编码，其中编

码U4 snRNA的AtU4.1和AtU4.2基因与大豆和豌豆

中编码 U4 snRNA 的基因同源性达到 85%~89%，

而与哺乳动物的同源性为 60%~65%［4］ . 通过DNA

印迹（Southern blot）分析，发现拟南芥基因组中

含有 8~9个U5 snRNA拷贝且这些拷贝具有严格保

守的上游序列［5］ . 水稻、玉米、豌豆以及拟南芥两

两之间 U2 snRNA 基因的同源性均大于 80%. 以上

研究表明，在不同的物种中，snRNA 具有高度的

保守性，这些 snRNA在植物细胞内行使的生物学

功能仍需要进一步研究 . 但已知大部分富含尿嘧啶

核苷酸的 snRNA参与RNA剪接体的形成［6］ . 本文

介绍了近年来植物 snRNA的分类、基因结构、合

成机制、生物学功能和化学修饰等最新研究进展，

同时进一步展望了今后植物 snRNA领域研究的主

要发展方向 .

1 snRNA的种类、结构与合成

1.1 snRNA的种类

snRNA 参与构成 RNA 剪接体，目前已知的

snRNA 有 15种，其中U1~U6、U12在多个物种中

研究较为清楚 （表 1）［7］ . U1、U2、U4~U6、U12

snRNA参与构建剪接体的框架结构（表2）［8-10］ . 除

了已知功能的 snRNA，在动植物基因组中均发现

了一些缺失调控元件或者基因片段的 snRNA基因，

称为假基因 . 例如，在番茄的基因组中发现的

U1［11］、U3［12］ snRNA假基因，在马铃薯基因组中

发现的 U1、U2 snRNA［13］假基因 . 这些假基因的

功能有待确定 . 研究发现还有两种 snRNA亚类［14］，

一 类 是 能 对 Pre-rRNA 起 修 饰 作 用 的 scaRNAs

（small Cajal body-specific RNAs）［15］，由于 rRNA

参与核糖体的形成，因此可以猜测 snRNA参与蛋
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白质翻译调控；另一类是能够调节其他 snRNA结

构的 snoRNAs （small nucleolar RNAs），目前在水

稻中发现有120种［16］，且主要存在于核仁区［1］ . 综

上所述，snRNA家族种类丰富，包含：a. 剪接Pre-

mRNA的 snRNA［17］；b. 基因片段缺失的 snRNA假

基因［13］；c. 对 Pre-rRNA修饰的 scaRNAs亚类［18］；

d. 调控 snRNA结构的 snoRNAs［15］ .

1.2 snRNA的基因结构

对小麦、豌豆、玉米和拟南芥的U2 snRNA进

行序列分析，发现这些物种U2 snRNA中都含有 4

个茎-环结构（stem-loop） . 值得注意的是单子叶植

物和双子叶植物的茎-环结构相差较大，说明二者

的剪接机制存在差异 . Vankan等［19］发现U2 snRNA

基因上游非编码区含有 3 个高度保守的序列：

GTCCCACATCG、 GTAGTATAAATA、 CAANTC.

同时，Vankan等［5］通过序列比对发现几乎所有植

物 snRNA基因的RTCCCACATCG序列和TATA box

序列 100%保守 . 成熟的 snRNA一般包含 5'端帽子

结构、3'端茎环结构、中间的Sm或Lsm结合位点

三个结构［20］ . 拟南芥 U2 和 U5 snRNA 的二级结构

如图 1a，b所示 . 从图中可以看出，snRNA的结构

中含有较多的茎-环结构 （包括 U2 snRNA 的 4 个

茎-环结构）及突起，并且含有 snRNA常见的 5'端

帽子结构和3'端茎-环结构，其中Sm/Lsm结合位点

未标出［21-22］ . U1和U4的结构与U2/U5类似 . U3与

U6 是由 pol Ⅲ转录，因此不带有 poly(A) 结构

（图1c，d）［23-24］ .

1.3 snRNA的合成

在 snRNA的合成过程中，首先在RNA聚合酶

作用下以 snRNA基因为模板转录产生 snRNA，随

后 snRNA与核内的转运蛋白结合，跨核膜转运出

细胞核［25］ . 转运过程中由 snRNA5'端帽子结构识别

CBC蛋白转运出细胞核［26］ . snRNA在细胞质中与

snRNA结合蛋白结合成为小核核糖核蛋白（small

nuclear ribonucleoprotein，snRNP）［27］，再次穿过核

孔进入细胞核 . 整个过程中，snRNA经过两次跨膜

转运形成成熟的 snRNP，进入细胞核发挥剪接作用

（图 2） . 研究表明，植物 snRNA 主要是由 RNA 聚

合酶Ⅱ 和 RNA 聚合酶Ⅲ合成，其中 U3 和 U6

snRNA 由 RNA 聚合酶Ⅲ合成［12，28-29］ . 其他 snRNA

由RNA聚合酶Ⅱ 合成 .

snRNA 会转录形成类似于 mRNA 的 3'末端结

构 . 该过程中，Poly A添加位点上游的高度保守序

列AAUAAA和保守程度较低的G-U-或者富含U的

序列起信号作用［30］ . 虽然并没有在高等植物和酵

母中发现AAUAAA序列［31］，但是mRNA 3'末端结

构的形成与动物细胞相似［32］ . 然而不同于mRNA，

snRNA 的 3'末端是通过共转录形成的［33］ . 研究发

现，植物 snRNA 3'末端的形成是由3' box这一调控

元件标记产生的［34］ . 同时 snRNA启动子区也参与

snRNA的3'末端形成［35］ .

植物 snRNA 基因的启动子区含有与脊椎动物

不同的TATA-like box和USE元件［24］ . 并且拟南芥

TATA-like box 结合蛋白具有两种亚型［36］ . Heard

等［36］对拟南芥的TBP蛋白（TATA binding protein）

进行突变，发现 snRNA基因对RNA聚合酶具有不

Table 2 Major snRNA characteristics
表2 主要snRNA的特征

snRNA

种类

U1

snRNA*

U2

snRNA*

U4

snRNA*

U5

snRNA*

U6

snRNA*

U3

snRNA

U12

snRNA

长度

范围

60~300 nt

60~300 nt

60~300 nt

60~300 nt

60~300 nt

60~300 nt

60~300 nt

合成

场所

核仁区

核仁区

核仁区

核仁区

核仁区

核质区

核仁区

作用

底物

Pre-mRNA

（U2型）

Pre-mRNA

（U2型）

Pre-mRNA

（U2型）

Pre-mRNA

（U2型）

Pre-mRNA

（U2型）

Pre-28S

rRNA

Pre-mRNA

（U12型）

聚合酶

种类

PolⅡ

PolⅡ

PolⅡ

PolⅡ

Pol Ⅲ

Pol Ⅲ

PolⅡ

结合

位点

内含子5'端

特异位点A

连接U1

连接U4/U6

连接U2

snRNA主要由PolⅡ /Ⅲ合成. *表示主要剪接体的snRNA成分，剪

接U2型内含子.

Table 1 The number of snRNA has been determined in
some plants

表1 部分植物中已确定的snRNA数量

U1 snRNA

U2 snRNA

U3 snRNA

U4 snRNA

U5 snRNA

U6 snRNA

U11 snRNA

U12 snRNA

拟南芥

14

23

3

12

14

17

—

—

大豆

30

38

—

13

30

22

1

2

西红柿

48

42

1

8

27

73

2

1

马铃薯

15

13

—

9

11

47

1

2

烟草

12

12

2

7

14

11

1

1

玉米

49

143

2

8

23

11

—

1

数据来源于NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/).
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同的选择性 . 在拟南芥中，SRD2 基因表达水平的

高低影响 snRNA基因的表达，对SRD2基因进行突

变，发现突变后的植株生长受影响，推测 snRNA

对植物的生长发育有调控作用［37］ . 拟南芥SRD2基

因编码一种类似人类SNAP50蛋白的蛋白质，该蛋

白质与 snRNA基因的USE位点结合［38］，从而调控

snRNA的转录［39］，进而调控植物细胞的生长［37］ .

研究发现，拟南芥 DSP1 和 DSP4 两个复合体的缺

失会影响 Pre-snRNA 的转录及其 3'端的精确修

饰［40］ . 实验发现，在脊椎动物细胞中，由RNA聚

合酶Ⅱ 经 snRNA启动子转录产生的 snRNA需要经

过修饰产生完整的U snRNA 3'端，而植物并不需要

修饰便可以转录成为完整的 snRNA［35］ . 综上所述，

snRNA的合成受到多方面的调控 .

2 snRNA的生物学功能

2.1 参与RNA剪接

在细胞的生命活动中，基因表达遵守从DNA

到RNA、从RNA到蛋白质的中心法则 . 目前已知

的调控水平包含转录水平、翻译水平以及翻译后水

平 . 真核生物的基因组为单顺反子，包括外显子和

内含子 . 因此，当DNA转录成为RNA时，依然含

有内含子，而这些内含子在mRNA 翻译为蛋白质

m3GpppA

3’ 9)5�(a) �	8U2 snRNA

�	b) �	8U5 snRNA

3’ 9)5�

m3GpppA

CH3 CH3

CH3 OCH3

GpppAp

CH3 CH3

CH3 OCH3

GpppAp

poly(A)

poly(A)

m3GpppA

3’ 9)5�(c) �	8U3 snRNA

(d) �	8U6 snRNA

3’ 9)5�

m3GpppG

CH3 CH3

CH3 OCH3

GpppAp

CH3 CH3

CH3 OCH3

GpppAp

Fig. 1 Schematic diagram of Arabidopsis U2/U5/U3/U6 snRNA structure
图1 拟南芥U2/U5/U3/U6 snRNA结构示意图

图中为拟南芥snRNA的二级结构示意图，（a）、（b）、（c）、（d）分别为U2、U5、U3、U6snRNA. 红色虚线框为snRNA 5'端帽子结构.
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Fig.2 Schematic diagram of snRNA transmembrane
transport

图2 snRNA跨膜转运示意图



·508· 2021；48（5）生物化学与生物物理进展 Prog. Biochem. Biophys.

时并不需要，因此在形成成熟的mRNA时被剪切 .

snRNA通过形成剪接体对RNA剪接从而调控基因

表达 .

snRNA的主要功能是对细胞内Pre-mRNA和非

编码转录本（noncoding transcript）进行剪接，pre-

mRNA 经过剪接产生成熟的 mRNA［41］ . 植物细胞

核的周染色质区是 snRNA与 SR蛋白的共定位区，

该区域也是 pre-mRNA 的剪接区域［42］ . RNA 的剪

接需要完整的剪接体（spliceosome）［6］ . 研究表明

有 5 种 snRNA 及超过 200 种蛋白质参与 RNA 剪接

过程［43］，其中Sm/Lsm蛋白家族和PSF蛋白研究较

清楚 .

内含子主要有U2型内含子和U12型内含子两

种（其中 U12 型内含子占总内含子的含量<1%），

分别由主要剪接体和次要剪接体进行剪接［44-46］ . 此

前发现，有两种由核酶介导的自剪接类型，即 I型

自剪接和 Ⅱ 型自剪接 . snRNA介导的RNA剪接过

程与 Ⅱ 型自剪接相似，并且需要蛋白质的参与 . 主

要剪接体由U1、U2、U4、U5、U6五种 snRNA形

成（图 3） . 内含子剪切遵守GU-AG法则，即内含

子的5'端为GU，3'端为AG，且中间还有特异性位

点A. 剪接体形成之后，RNA需要与剪接体完成识

别过程，这一过程依赖剪接体的 Sm 位点以及

snRNA的3'茎环结构［47］ .

以此为前提，U1与内含子的 5'端结合，U2与

内含子中间的特异性位点结合 . 随后，U4和U6分

别连接U1和U2，从而将内含子的 5'端与 3'端距离

拉近 . 最后，U5的加入形成了完整的剪接复合体 .

U5使内含子的5'端与前一外显子的3'端断开，有利

于内含子的 5'端与内含子中间的特异性位点连接，

随后内含子3'端与后一外显子的5'端断开，有利于

前一外显子的3'端与后一外显子的5'端连接，从而

完成外显子的拼接 . 最后内含子形成索套状被释放

出来，完成剪接过程［7］ .

各种 snRNA 在剪接过程中发挥的作用是不同

的 . 其中，抗 snRNP 的特异性标志抗体实验表明

U1 snRNA与内含子的5'末端互作，推测U1 snRNA

会与内含子 5'端配对 . 除此之外，内含子中间的分

支位点序列与U2 snRNA也存在配对，这对于 pre-

mRNA 的正确剪接至关重要 . 科学家发现，与 U2

snRNP结合的内含子中间部位分支序列在动植物甚

至植物中都存在着较大的差异 . 在酵母细胞中，

U2 snRNA 的特异性结合位点序列为 UACUAAC

box［48］ . 而在人类和其他哺乳动物中，该位点的序

列为GUAGUA［49］ . 拟南芥基因组包含10个非连续

的 U2 snRNA 基因，在分离出来的 6 个 U2 snRNA

中，它们的 5'端部分 100%保守［50］ . 随着对剪接机

制的深入研究，科学家们发现参与剪接过程的其他

snRNA 之间的结合不需要蛋白质介导，因此猜测

这些 snRNA之间会发生一定程度的碱基互补配对 .

除上述各种 snRNA 参与剪接过程外，剪接体

中蛋白质的作用也是不可忽略的 . Sm/Lsm 家族蛋

白十分庞大，在剪接过程中与 snRNA的Sm/Lsm位

点结合［51］ . PTB（phosphotyrosine-binding）结合因

子 （PSF） 在 U5 snRNA 加入剪接体时起重要作

用［52］ . Peng 等［53］ 发 现 ， U5 snRNA 与 PSF 和

p54nrb结合成为复合体，但是PSF蛋白与p54nrb蛋

白只有小部分片段与复合体结合 . 由此可知，剪接

体是一个结构复杂的复合体，其正确组装对于细胞

内生化反应有条不紊地进行有重要作用，因此能够

调控植物生长发育 .

2.2 snRNA的其他功能

对于非编码转录本 rRNA，snRNA也会参与其

成熟过程，其中 U3 snRNA 参与 28S rRNA 形

成［54］ . 植物的U3 snRNA与小鼠的二级结构相似，

并且参与 32S rRNA的加工［29，55］ . 此外，有研究表

明 snRNA也可能参与植物对胁迫的响应 .

SRD2基因编码的 snRNA激活复合家族蛋白与

snRNA 基因的上游序列元件 USE 结合，调控

snRNA 基因的表达，从而影响拟南芥侧根的生

长［56］ . 研究发现，相比于拟南芥幼苗正常发育，

拟南芥体外去分化和器官发育的 snRNA表达水平

更高［57］；另外发现，在豌豆不同生长阶段，

snRNA的表达量有所差异［41］ .

snRNA 表达量具有时空上的特异性，这一特

异性类似激素对植物生长的作用 . snRNA表达量的

高低对植物细胞中 mRNA 和非编码转录本的含量

有很大的影响 . 这说明，snRNA在植物细胞的生长

及植物体的发育中具有重要作用 .

3 snRNA的化学修饰

经过多年的研究，科学家们发现细胞存在许多

对RNA的化学修饰，这些修饰都有其特定的生物

学意义［7］ . 随着小 RNA 的发现及其功能的阐释，

人们对这些非编码RNA末端修饰也有了进一步的

研究 . 最早于植物中发现小 RNA 3'端的尿苷化修

饰［58］ . 有研究表明，DNA甲基化会影响DNA的转

录活性，蛋白质甲基化会影响其下游功能，组蛋白
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甲基化会影响基因的表达效率 . mRNA 5'端加帽和

3'端加Poly （A）尾是最常见的RNA修饰 . 其末端

的 poly （A） 尾是由多聚腺苷酸聚合酶 PAP 合

成［59］ . Lim等［60］发现动物细胞中的mRNA末端除

了加poly（A）还有鸟苷化修饰的现象 . 研究表明，

末端加尾现象是由聚合酶 β型核苷酸转移酶实

现的［29］ .

目前已有一些关于 snRNA的化学修饰的报道 .

完整的 U6 snRNA 具有 5'SL （stem loop）、 ISL

（internal stem loop） 以及 3'尾结构［7］ . snRNA 5'端

的帽子结构对 snRNA（U6 snRNA除外）合成过程

中的跨膜识别有重要作用［61］ . 研究表明，帽子结

构与 snRNA的稳定性有关［61］ . RNA修饰除 5'端加

帽外，还存在3'末端修饰 . U6 snRNA经Pol Ⅲ转录

后 ， 在 末 端 尿 嘧 啶 转 移 酶 （terminal uridylyl

transferases，TUTs） 的作用下产生多聚 U 尾［62］ .

有研究表明，microRNA由TUT酶在末端加上不同

长度的多聚尿嘧啶 U， 3' 末端含有不同长度

poly （U）的 microRNA 稳定性不同［63］ . 研究发现

U6 snRNA的 3'末端存在腺苷化修饰［64］ . 而腺苷化

会抑制尿苷化进程，同时加速U6 snRNA的降解，

多聚尿苷化尾会引导U6 snRNA转移至核外体发挥
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Fig. 3 The process that snRNA participates in the formation of spliceosomes and splicing RNA
图3 snRNA参与剪接体形成并对RNA剪接的过程

图中的圆圈分别表示5种U snRNA，蓝色线条表示2个外显子，红色线条表示内含子. 左边为5'端，右边为3'端. 内含子靠近3'端有一个特异性

位点，由黑色柱标记. 剪接产生索套状和拼接的外显子.
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作用［7］ .

除了尿苷化和腺苷化修饰外，甲基转移酶

METTL16 也会修饰 U6 snRNA［65］ . METTL16 是

U6 snRNA的保守甲基转移酶，该酶在转录后水平

调节 SAM 合成酶的含量，从而调节 U6 snRNA 的

甲基化水平 . 但是U6 snRNA甲基化对于RNA剪接

的影响还有待研究 . S-腺苷甲硫氨酸（SAM）是几

乎所有细胞甲基化进程的甲基供体，SAM在细胞

体内的正常水平对细胞体内DNA、RNA、蛋白质

的正常甲基化至关重要 . Wang 等［66］发现，细菌

SAM合成酶以甲基和ATP为底物合成SAM. 对U6

snRNA进行结构分析，发现完整的U6 snRNA相对

于前体 U6 snRNA 多了甲基化修饰步骤［67］ . Brow

等［68］发现，U6 snRNA 的甲基化位点是剪接功能

的核心区域，并且高度保守 .

另外，研究发现 U2 snRNA 也存在甲基化修

饰 ， 这 个 进 程 是 由 snoRNA 和 scaRNA 介 导

的［69-70］ . 除了甲基化，U2 snRNA也存在假尿嘧啶

化修饰［71］ . 而假尿嘧啶化修饰部位位于U2 snRNA

的 5'端，从而使其 5'端与U6 snRNA相互作用产生

螺旋体，该螺旋体与pre-mRNA结合，进而构建完

整剪接体行使剪接功能［72-73］ .

4 snRNA的应用

研究发现，改造后的 snRNA 启动子可以提高

基因的转录效率，有利于促进基因生物功能的研

究 . 有人将PCR方法扩增出来的U3 snRNA转染到

烟草中，发现 U3 snRNA 依然可以发挥生物学功

能，并能够在植物体内检测到稳定的二级结构［12］ .

将U3 snRNA或者U6 snRNA启动子改造后可提高

单子叶植物（比如水稻）的CRISPR/Cas基因编辑

效率［74］，运用于苹果基因组CRISPR/Cas基因编辑

系统中的U6 snRNA启动子是该基因编辑系统的重

要元件，该启动子序列较短并且含有较高的转录活

性 . 科学家们利用 CRISPR/Cas 基因编辑系统，完

成了对拟南芥［75］、水稻［76］、大豆［77］等植物特定

基因的敲除，CRISPR/Cas基因编辑系统采用这些

植物自身的U6snRNA启动子来驱动 sgRNA （small

guide RNA） 转 录 . Nishitani 等［78］ 利 用 拟 南 芥

AtU6-1 启 动 子 、 sgRNA、 AtU6 的 3' 末 端 构 建

CRISPR/Cas载体，完成了对苹果PDS基因的突变 .

但是由于U6启动子具有物种特异性［79］，并不适合

用于亲缘关系较远的物种构建基因编辑系统 . 序列

长度、组织结构不同的启动子，转录活性也不同 .

此外，Krause 等［80］ 通过体外转录实验，发现

snRNA可以增加基因的转录活性 .

5 展 望

snRNA 作为真核生物细胞中保守性强且含量

不多的一类小分子RNA，参与内含子的剪接，从

而产生具有功能的mRNA及 rRNA，调控蛋白质的

合成，对植物生命活动调控具有重要的意义［81］ .

snRNA 的化学修饰对 snRNA 结构和功能受到

科研人员的关注 . 但是，目前 snRNA化学修饰对其

结构产生的影响还未得到系统的研究，除了已知的

调节稳定性、调控剪接体的组装之外，是否参与细

胞内其他生理过程还不是很清楚 . 在动物细胞中，

组蛋白 pre-mRNA 的 3'端是由 U7 snRNA 参与修饰

的［82］ . 因此，植物组蛋白 mRNA 的产生与 U7

snRNA是否存在关联也值得研究 .

通过对 snRNA 启动子的改造可以提高原有实

验方法的效率［8］ . 比如，利用启动子构建一些基因

表达载体，从而实现基因在体内的过表达或者敲除

某些基因，探讨这些基因在生物体内的作用 . 有科

学家发现，传统的构建基因表达载体所使用的启动

子，表达效率并不高，但是将其替换为 snRNA基

因的启动子，转录效率可以得到明显的提高，可以

达到 100~1 000倍，但是该研究只停留在一些特定

的物种中，是否适用于其他物种还需要进行进一步

的探索 . 另外，有相关研究证实 snRNA启动子还能

够参与CRISPR/Cas基因编辑系统的构建，实现对

基因的敲除，若将该项技术运用于农业或者医学，

前景将非常广阔 .

在植物中，目前只有少数 snRNA 的结构和功

能得到验证，其中对 U6 snRNA 的研究是最多

的［83］，其他 snRNA 在植物中的作用还有待探索 .

snRNA在各种生物中具有较高的保守性和同源性，

通过对植物 snRNA的进一步研究，将有助于加深

其对RNA的剪切加工机制的认识和理解 .
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Abstract snRNA (small nuclear RNA) is a type of non-coding RNA with a length of 60 to 300 nt. Among the 15

known snRNAs, U1, U2, U4, U5, and U6 are the main components of eukaryotic RNA spliceosomes. The

structure of snRNA is relatively conservative, with a cap structure and sm/Lsm structure at the 5' end, and a stem-

loop structure at the 3' end. The main function of snRNA is to splice pre-mRNA and rRNA to produce

corresponding mature mRNA and other non-coding RNA. In plants, snRNA can also participate in plant

physiology and growth regulation. In recent years, it has been discovered that snRNA ends contain many

modifications, including methylation, uridylation and adenylylation, etc. These modifications have an important

impact on the processing and degradation of snRNA. Here, this paper briefly summarizes the current research

results in the field of snRNA, including classification, gene structure, synthesis mechanism and biological

function in plants. In addition, it also introduces the chemical modification of plant snRNA and its application in

scientific research, and looks forward to the future research direction of snRNA.
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