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2017年中国植物科学若干领域重要研究进展 

摘要  2017年中国植物科学继续保持高速发展态势, 重大成果频出, 具体表现在中国植物学家在国际顶级学术期刊发表的

文章数量平稳上升。中国植物科学领域的研究工作者成果精彩纷呈, 如新型广谱抗病机制的发现、水稻广谱抗病遗传基础

及机制和疫霉菌诱发病害成灾机制研究等。2017年中国生命科学领域十大进展评选中, 有两项植物科学领域的研究成果入

选。水稻生物学、进化与基因组学和激素生物学等领域学科发展突出。另外, 值得一提的是, 长期从事高等植物与代谢途

径调控分子网络研究和水稻品种设计育种的李家洋院士的研究成果“水稻高产优质性状形成的分子机理及品种设计”荣获

2017年国家自然科学一等奖。这一具有重大国际影响的开创性贡献标志着中国植物科学在该领域的国际科学前沿居于引领

和卓越地位。该文对2017年中国本土科学家在植物科学若干领域取得的重要研究成果进行了系统梳理, 旨在全面追踪和报

道当前中国植物科学领域发展的最新前沿动态, 与广大读者共同分享我国科学家所取得的辉煌成就。 
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2017年在深圳召开的第19届国际植物学大会, 

是该大会自1900年首届在法国巴黎举办以来, 首次

在发展中国家召开。此次大会集中展示了中国植物科

学各领域的优秀研究成果, 受到国内外同行的高度赞

誉。习近平主席在给植物学大会的贺信中, 对中国植

物科学(特别是在水稻(Oryza sativa)育种、基因组学、

进化生物学和生物技术等领域)取得的成绩给予了高

度评价(习近平, 2017)。2017年, 我国植物科学研究

领域重大成果频现, 一些领域呈现引领势头。中国植

物学家在世界顶级综合性学术期刊(如Cell、Nature和

Science等)以及植物科学领域主流期刊(如The Plant 

Cell、Plant Physiology和The Plant Journal等)发表的

高水平研究论文数量不断增加。水稻生物学、进化与

基因组学、激素生物学、分子遗传学和表观遗传学等

领域表现尤为突出。这些成果再次印证了中国植物生

物学研究已确立了其在全球的卓越地位 (Editorial 

Office of Nature Plants, 2017)。统计数据显示, 2007

年, 中国本土科学家在植物科学领域公认的传统高影

响力刊物(如The Plant Cell、Plant Physiology和The 

Plant Journal)上发表的论文总数仅占世界的7.5% 

(位居世界第6), 到2017年在The Plant Cell和Plant 

Physiology期刊上这一数字迅速增长至约25% (位居

世界第2), 而在The Plant Journal和Molecular Plant

期刊上中国本土科学家发表的论文总数跃居世界第1 

(表1) (数据来源: Web of Science)。对我国科学家在

上述四大植物学期刊发表的研究论文进行关键词共

现聚类(图1), 显示出了中国植物科学的研究热点及

近年研究特征的转变。中国植物科学研究已经显示出

从对模式植物(如拟南芥(Arabidopsis thaliana)等)进

行探索, 扩展到兼具模式与作物(如水稻)或重要作物

(如小麦(Triticum aestivum)和玉米(Zea mays)等)的

特点, 并且聚焦作物生产发展等重大基础科学问题开

始成为中国植物科学研究的主流趋势。此外, 据我刊

不完全统计, 2017年中国本土科学家在植物及相关学

科主流学术期刊上发表的论文总数为457篇(2013年

为330篇), 其中137篇(2013年为131篇)发表在最具

影响力的刊物上, 如Science、Cell和Nature系列、

PNAS、EMBO Journal、The Plant Cell和Molecular 

Biology and Evolution等, 与2013年相比平稳上升。

这些成绩的取得主要得益于国家在植物科学及其相

关的农林产业持续投入及科技人才队伍的快速发展

壮大(包括海外留学归国和国内培养的年轻学者)(武

维华等, 2018)。 

2017年有五方面亮点成果, 具有引领意义, 值得

重点回顾。第一, 水稻相关研究成果获得国家自然科

学奖一等奖。国家自然科学一等奖是中国自然科学领

域最高科技成果奖项。2017年, 李家洋、韩斌和钱前

团队的研究成果“水稻高产优质性状形成的分子机 
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表1  2017年中国与3个欧美国家在植物学五大学术期刊的发文量统计(数据来源: Web of Science) 

Table 1  The number of plant science publications originating from four countries (China, America, Germany and France) in 
2017, based on five plant science journals (data sources: Web of Science) 

 The Plant Cell Plant  Physiology The Plant Journal Nature Plants Molecular Plant 

 文章数量 所占比例

(%) 

文章数量 所占比例

(%) 

文章数量 所占比例

(%) 

文章数量 所占比例 

(%) 

 文章数量 所占比例

(%) 

美国 99 39.3 170 33.3 108 29.2 51 22.8 42 25.3 

中国 63 25 127 24.9 109 29.5 31 13.8 103 62

德国 45 17.9 93 18.2 69 18.7 24 10.7 16 9.6 

法国 22 8.7 57 11.2 30 8.1 26 11.6 11 6.6 

 

 
 

图1  2017年中国本土科学家在植物学四大学术期刊的研究主题(数据来源: Web of Science)  

运用CiteSpace软件对中国本土科学家发表在植物科学四大学术期刊(The Plant Cell、The Plant Journal、Plant Physiology和

Molecular Plant) (以此为例)上的研究论文进行关键词共现聚类。结果显示, 我国科学家在植物科学方面的研究热点主要包括5个方

面: (I) 模式植物拟南芥和水稻的基因及基因表达研究(深绿色); (II) 植物(拟南芥和水稻)蛋白质复合物降解及转化研究(深棕色); (III) 

转录因子基因家族及植物(小麦等)抗性与信号转导(棕色); (IV) 蛋白(含结构域)表达, 叶绿体被膜的光合作用及组织运输机制(拟南

芥和烟草等) (黄绿色); (V) 脱落酸调控胁迫耐受性的信号通路和保卫细胞质膜的天然免疫研究(绿色)。 

 
Figure 1  Research themes of Chinese scientists based on four plant science journals in 2017 (data sources: Web of Science)  

Keyword co-occurence cluster analysis on papers published in four plant science journals (The Plant Cell, The Plant Journal, 
Plant Physiology and Molecular Plant) of Chinese scientists was carried out by CiteSpace. The results showed that main hot 
topics studied by Chinese plant scientists included five aspects: (I) Gene and gene expression of model plant Arabidopsis and 
rice (dark green); (II) Degradation of plant (Arabidopsis and rice) protein complex, and transformation (dark brown); (III) Tran-
scription factor gene family, plant resistance and signal transduction (brown); (IV) Expression of domain containing protein, 
photosynthesis of chloroplast inner envelope membrane, and translocation mechanism of plant tissue (Arabidopsis and tobacco 
etc.) (yellow green); (V) Signaling pathway of abscisic acid regulating stress tolerance, innate immunity of guard cell plasma 
membrane (green). 
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理及品种设计”荣获国家自然科学奖一等奖。这一重

大成果是继“绿色革命”和“杂交水稻”后的又一

次重大突破, 为我国水稻分子设计育种与生产的跨越

式发展奠定了开创性基础。 

第二是植物与微生物互作取得系列重大突破。四

项成果先后在顶级综合性学术期刊发表(毕志国和周

俭民, 2017)。有两项成果入选2017年中国生命科学

十大进展, 分别为何祖华研究组的水稻广谱持久抗病

与产量平衡的遗传与表观调控机制以及陈学伟研究

组的水稻新型广谱抗病遗传基础发现与机制解析。四

川农业大学水稻研究所陈学伟研究组的成果“新型

广谱抗病机制的发现”意义重大, BioArt特邀董莎萌

和王莫针对该文撰写了特别评论。该文也是继我国科

研人员在Cell发表文章阐明水稻感知寒害的分子机制

之后, 又一篇在该刊发表的水稻生物学研究论文。该

研究鉴定并克隆了抗病遗传基因位点Bsr-d1, 阐明了

水稻C2H2类转录因子Bsr-d1优异等位基因启动子变

异导致水稻对稻瘟病具有广谱抗性机制, 为防治稻瘟

病提供了全新路径(Li et al., 2017n)。入选2017年

“中国生命科学十大进展”的另一项植物科学成果

是中科院上海植生所何祖华研究组发现的水稻广谱

抗病遗传基础及机制, 揭示了水稻中Pigm位点包含

13个串联NB-LRR类抗病基因簇, PigmR和PigmS组

成1对功能拮抗的受体蛋白控制稻瘟病与产量的平衡

(Deng et al., 2017)。该研究为解决作物高抗与产量之

间的矛盾提供了新理论, 也为作物抗病育种提供了有

效技术。目前, 该成果已被40多家单位应用于抗病分

子育种, 并有多个广谱抗病新品种被审定和大面积推

广, 具有极大的应用潜力。 

另外, 南京农业大学王源超研究组揭示了大豆中

疫霉菌通过“诱饵模式”成功入侵植物的分子机制

(Ma et al., 2017e)。研究成果一方面为开发诱导植物

广谱抗病性生物农药和作物抗病育种提供了科学依

据, 另一方面为发展安全高效作物病害控制奠定了基

础。中科院上海植生所王二涛研究组在研究丛枝菌根

真菌(Rhizophagus irregularis)与植物互作时, 发现

脂肪酸是植物为菌根真菌提供碳源营养的主要形式, 

该发现挑战了传统认识(Jiang et al., 2017b), 为选育

抗寄生真菌病害作物品种提供了新思路与新方法。 

第三是在开花与生殖发育研究领域取得突破。中

科院上海植物逆境中心何跃辉研究组揭示了开花后

的胚胎发育早期擦除“低温记忆”重置春化状态, 染

色质状态重编程, 激活FLC基因, 使下一代又需经历

冬季低温才能在春季开花的分子机制(Tao et al., 

2017)。该研究是开花领域的重要进展(许淑娟和种康, 

2018)。生殖发育方面, 北京大学瞿礼嘉研究组首次

找到了拟南芥有性生殖过程中参与控制花粉管细胞

完整性与精细胞释放的信号分子及其受体复合体, 并

揭示了花粉管在生长过程中保持自身完整性的信号

识别机制(Ge et al., 2017)。该研究极大地推进了人们

在分子水平对被子植物有性生殖调控过程的理解, 是

该领域的重大进展。 

第四是光合固氮与代谢取得重要进展。清华大学

隋森芳研究组报道了关键光合作用蛋白——藻蓝蛋

白的低温电子显微结构, 揭示了藻蓝蛋白的组装机制

和能量转移途径(Zhang et al., 2017j)。该研究为了解

藻蓝蛋白的复杂组装及能量转移机制奠定了坚实的

结构基础。厦门大学史大林研究组则首次对铁限制下

的天然束毛藻群落开展了酸化研究, 发现海水酸化在

降低固氮速率的同时上调了固氮酶基因的转录, 表明

酸化导致固氮效率下降(Hong et al., 2017)。该研究为

国际上对该问题的争议提供了科学解释。另外, 中国

农科院深圳农业基因组所黄三文研究组发现了33种

影响人们喜好的主要风味物质, 并获得了控制风味的

250多个基因位点, 首次阐明了番茄风味的遗传基础

(Tieman et al., 2017) (马爱民和漆小泉, 2018)。这项

成果为培育美味番茄提供了切实可行的路线图。 

第五是在被子植物起源与多样性研究方面取得

突破。中科院植物所陈之端研究组等通过模拟构建物

种水平的生命之树, 揭示了中国被子植物系统发育多

样性形成的时空格局(Lu et al., 2017a)。深圳兰科植

物保护研究中心刘仲健研究组等则揭示了兰花的起

源及其花部器官发育和生长习性以及多样性形成的

分子机制与演化路径, 成功解开了困扰人类一百多年

的兰花进化之谜(Zhang et al., 2017g)。该研究成果对

推动兰花相关产业链的发展具有重要意义。 

在中国植物科学研究迅猛发展的同时, 我国主办

的学术期刊既作为科技成果展示平台, 在某种意义上

又代表了中国植物科学总体水平。我国学术期刊诸如

Molecular Plant (MP)和Journal of Integrative Plant 

Biology (JIPB)等如影随形也继续保持了良好的上升

势头。MP的影响因子由去年(2016年)的8.827迅速飙
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升至9.326 (数据来源: JCR), 据此判断MP已成为国

内植物学领域的领头期刊。JIPB拥有60多年的办刊历

史, 然而在新贵期刊(Nature Plants、Molecular Plant

和New Phytologist)迅速崛起的冲击下, 连续6年稳

居Q1区。科技期刊作为科技信息的重要载体, 其持续

稳定的发展毋庸置疑助推了我国植物科学研究的快

速稳步提升。 

2017年度, 我国植物科学领域的研究工作者成

果依然精彩纷呈。下面我们将按照不同的研究方向对

2017年中国植物科学领域的重要成果进行分类评述

(资料来源: 国际著名的综合性学术期刊和植物科学

顶级及顶尖期刊), 使读者更好地了解当前中国植物

科学发展的最新前沿动态。由于资料收集和篇幅所限, 

不能一应俱全, 如有疏漏, 请同行专家谅解。 

1  水稻生物学 

1.1  水稻育性及作物育种 

杂交水稻在生产上主要有三系杂交稻和两系杂交稻

之分。近年来, 两系不育系因配组自由等优点极大地

促进了两系杂交稻在生产中的应用和推广。但目前生

产中使用的不育系主要为温(光)敏型不育系, 基因来

源为安农S-1和PA64S, 育性转换受表观遗传调控, 

易出现不育起点温度向上漂移的现象。因此, 挖掘新

的温(光)敏雄性不育调控基因资源在两系杂交育种中

具有重要的应用价值。张大兵研究组发现水稻tms10

突变体表现出高温雄性不育而低温雄性可育的表型, 

育性转换临界点温度为22–24°C。细胞学分析和基因

克隆发现, TMS10编码1个亮氨酸受体激酶, 高温条

件下TMS10激酶活性在水稻花药绒毡层的降解过程

中起重要作用, 而在tms10突变体中绒毡层不能够正

常降解, 导致花药外壁发育异常。深入研究发现, TM- 

S10及其同源基因TMS10L冗余地调控水稻花药发

育, tms10/tms10双突变体高低温下均表现出雄性不

育, 暗示TMS10基因特异地在高温条件下调控水稻

花药发育。此外, 该研究组还利用CRISPR-Cas9基因

编辑技术和传统的杂交转育方法分别在粳稻与籼稻

中获得tms10纯合突变体, 所有不育系均表现出高温

不育而低温可育的表型, 表明TMS10在粳稻和籼稻

中功能保守(Yu et al., 2017b)。该研究为进一步在生

产中应用该基因位点, 研发新的温(光)敏型不育系材

料奠定了基础。 

杂交水稻是利用杂种优势的成功例子。而籼粳杂

种存在严重的不育现象, 导致结实率下降, 极大地限

制了籼、粳杂种优势的利用。因此, 克隆控制籼、粳

杂种不育的基因并阐明其分子机理, 在理论和生产实

践上均有重要意义。Sc座位是控制籼、粳杂种不育的

1个主要遗传座位, 但其分子基础尚不明确。刘耀光

研究组克隆了Sc座位的目标基因。序列分析发现, 籼

稻和粳稻Sc等位基因的结构发生了很大变异。粳型等

位基因座Sc-j仅包含1个花粉发育必需基因, 而籼型

基因座Sc-i存在序列重组和大片段基因拷贝数重复。

重复拷贝的数目越多, 籼、粳杂种不育的程度则越严

重。进一步研究发现, 籼、粳杂种F1中Sc等位基因的

遗传互作会导致粳型Sc-j基因表达水平大幅度下降, 

造成携带 Sc-j 的花粉选择性败育 (Shen et al., 

2017b)。该研究揭示了一种基于等位基因剂量效应驱

动的选择性基因沉默(即称为等位抑制)(allelic sup-

pression)的新型杂种不育分子机制, 深化了人们对

杂种不育分子遗传机制的认识。此外, 张启发研究组

也对水稻籼粳杂种的育性进行了研究。他们通过对来

自水稻品种BL (Balilla)的具有转化的ORF5+ (BL5+)

产生不育雌配子的BL, 以及具有转化的ORF3+和

ORF5+ (BL3+5+)产生可育配子的BL进行转录组分

析。在大孢子母细胞减数分裂之前(MMC)、减数分裂

中(MEI)和减数分裂后(AME)收集的组织的RNA测序

检测到表达的19 269–20 928个基因。BL5+与BL之间

的比较表明, ORF5+分别诱导MMC、MEI和AME中的

8 339、6 278和530个基因的差异表达。在MMC中, 细

胞壁修饰基因和生物/非生物应答基因的大规模差异

表达表明, 细胞壁完整性损伤会诱导严重的生物和非

生物胁迫。这些过程持续到MEI并诱导内质网(ER)胁

迫, 导致MEI和AME中发生程序性细胞死亡, 从而造

成雌配子流产。在BL3+5+/BL比较中, 分别有3 986 

749和370个基因在MMC、MEI及AME中差异表达。

在MMC中也诱导了细胞壁修饰及生物和非生物应答

基因, 但是这种诱导作用在MEI中很大程度上受到抑

制, 而不诱导ER应激和程序性细胞死亡, 从而产生

可育配子(Zhu et al., 2017f)。该研究对理解生殖障碍

背后的生物过程具有普遍意义。 

CRISPR-Cas9核酸酶在体外及体内的序列特异

性剪切活性被证实后, 其作为有力的定向修饰核酸酶
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工具, 被广泛应用于动、植物及微生物的基因功能解

析和新种质创制等基础研究及应用实践工作中。尽管

CRISPR-Cas9编辑方法简单、高效且被认为是遗传

研究领域的革命性技术, 但CRISPR系统的改进及拓

展工作仍在进行中。2015年, 科学家发现了新的能够

在单一crRNA引导下实现人源细胞内源DNA定向剪

切的II型CRISPR系统新成员: CRISPR-Cpf1; 并证

明其可应用于人源细胞及小鼠基因组定向修饰。但其

是否可有效地在植物基因组定向修饰中发挥功能, 尚

需切实的实验证据证实。张勇研究组基于前期构建的

高效CRISPR-Cas9单一转录单元(single transcript 

unit CRISPR-Cas-9, STU-Cas9)定向修饰系统, 针

对CRISPR-Cpf1的核酸酶蛋白及向导RNA的表达特

性, 构建了Pol II型启动子融合核酶(ribozyme)驱动的

Cpf1蛋白和crRNA植物表达单元, 实现了针对水稻

内源基因OsPDS、OsDEP1以及OsROC5的有效定向

修饰。此外, 他们还对比测试了之前人源细胞中报道

的2种CRISPR-Cpf1核酸酶在植物细胞中的适用性, 

发现尽管2种CRISPR-Cpf1核酸酶均显示了进行植物

定向修饰的能力, 但LbCpf1的定向修饰活性显著优

于AsCpf1。随后, 在水稻稳定转化实验中, CRISPR- 

Cpf1核酸酶显示出了惊人的高效定向修饰活性。他们

还进一步探讨了基于CRISPR-Cpf1系统的目的基因

定向转录抑制能力(Tang et al., 2017a)。该研究基于

新发现的CRISPR-Cpf1核酸酶开发了一种简单、高效

且特异的水稻(植物)基因组定向修饰新系统, 为植物

基因组定向修饰提供了又一利器。 

1.2  水稻农艺性状的遗传调控 

水稻株型是决定水稻产量的主要因素之一, 理想株型

的塑造是提高水稻产量的重要途径。控制水稻理想株

型的主基因IPA1 (Ideal plant Architecture 1)编码1个

含SBP-box的转录因子, 参与调控多个生长发育过

程。李家洋研究组与王永红研究组合作发现, IPA1的

互作蛋白 IPI1是1个RING-finger E3 ligase, 能与

IPA1在细胞核内互作, 并泛素化IPA1蛋白。IPI1功能

丧失突变体的IPA1蛋白水平在茎基部降低, 但在穗

部升高, 相应地植株表现出分蘖数增加、穗子变大和

每穗粒数增加的表型。进一步生化分析揭示, IPI1对

IPA1的泛素化具组织特异性, 从而精细调控不同组

织的IPA1蛋白水平(Wang et al., 2017h)。该研究为进

一步解析水稻株型遗传调控网络和水稻品种设计奠

定了基础。此外, 李家洋研究组还与何祖华研究组合

作利用超级稻品种甬优12的原始育种品系, 通过图

位克隆的方法, 克隆了调控株型的主效位点qWS8/ 

ipa1-2D。该位点位于IPA1基因上游的一段大片段三

元串联重复序列, 该基因组结构变异导致了IPA1启

动子区甲基化水平降低, IPA1基因表达量上升, 从而

使植株出现理想株型的表型, 并同时具有适当的分蘖

数。进一步研究表明, IPA1对株型具精细的剂量调控

效应, 利用IPA1的不同等位位点, 实现IPA1的适度

表达是形成大穗、适当分蘖和粗秆抗倒理想株型的关

键(Zhang et al., 2017n)。该研究为今后水稻理想株型

的分子设计育种提供了重要遗传资源和技术途径。 

另外, 种康研究组发现, 水稻中OsmiR396d过

量表达时, 呈现部分矮化和叶夹角增大的表型。进一

步通过生理学检测、生化手段验证和遗传学观察, 他

们证实油菜素内酯(BRs)信号途径中的核心组分Os- 

BZR1直接激活OsMIR396d基因的表达, OsmiR396d

又分别控制靶基因OsGRF4与OsGRF6的转录。在对

水稻株高的调控中, OsmiR396d通过抑制OsGRF6的

表达, 导致赤霉素的合成与信号均减弱, 引起水稻部

分矮化表型; 而在调节水稻苗期叶夹角过程中, Os-

miR396d通过抑制OsGRF4进而释放对油菜素内酯

信号的抑制, 从而正调控叶夹角(Tang et al., 2018)。

该研究阐明了水稻中miR396d通过赤霉素和油菜素

内酯信号途径调控水稻株高与叶夹角的分子机制, 为

理解植物激素精细调节水稻株型提供了新资料。 

油菜素内脂是一类植物特有的类固醇激素。在水

稻中, 增强油菜素内脂合成相关基因的表达与植物叶

倾角调控密切相关。Seonghoe Jang研究组鉴定了1

个水稻 T-DNA 插入突变体 (osbul1) 。研究发现

OsBUL1基因敲除突变体 (osbul1)和双链RNA干扰

(dsRNAi)转基因水稻的表型均为小颗粒和叶直立 ; 

然而, OsBUL1过表达及激活标记单株能增加水稻植

株的叶倾角及籽粒大小。OsBUL1的表达受油菜素内

脂诱导, osbul1则不受油菜素内脂诱导。为进一步了

解水稻OsBUL1分子调控网络, 该研究组分离出1种

新的OsBUL1互作蛋白LO9-177, 该蛋白是1种非典

型包含KxDL结构域的蛋白。OsBC1是1个bHLH转录

激活子, 只有当LO9-177存在时, 形成水稻三聚体复

合物才能调控水稻叶枕细胞的伸长。在油菜素内脂诱
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导下, OsBC1与OsBUL1有1个类似的应答模式, 导

致其上调表达 (Jang et al., 2017)。该研究表明

OsBUL1是水稻籽粒长度的正向调节子, 通过与典型

bHLH蛋白互作从而影响水稻植株的叶倾角与籽粒大

小。 

小穗是禾本科植物一种独特的花序结构。在水稻

产量构成的三要素中, 每穗粒数(颖花数)是最重要的

因素之一。正常水稻1个小穗内小花的数目恒定, 只

包含1个可育小花。早在1937年就有科学家提出水稻

“三花小穗”假说, 认为水稻小穗中2个“无用”的

护颖实际上是由2个侧生的小花退化而来, 也就是说

原始的水稻可能由3个小花构成, 但是一直以来该假

说缺乏直接的证据。何光华研究组利用EMS诱变首次

分离鉴定了1个显性功能获得性突变体 lf1 (lateral 

florets1), 该突变体小穗除了产生正常的顶生小花外, 

护颖处还发育出1–2个包含正常器官的侧生小花。通

过图位克隆和分子生物学等手段, 发现LF1蛋白可直

接与OSH1的启动子结合。这些结果表明, LF1的突变

导致了OSH1异位表达, 并引起侧生分生组织在护颖

原基的腋下生成侧生小花(Zhang et al., 2017t)。该研

究不仅明确证实了水稻“三花小穗”假说, 而且为大

幅提高“每穗粒数”提供了一条新途径。此外, 该研

究组还筛选获得了1个窄叶突变体avb (abnormal 

vascular bundles)。该突变体侧生器官原基中原形成

层细胞的分化受到抑制, 导致地上部器官中维管束数

目减少, 特别是穗茎轴上的维管束数目减少, 进而引

起穗部枝梗数和穗粒数减少。AVB基因编码1个陆生

植物中高度保守的功能未知蛋白, 其表达受生长素信

号调控, 并参与生长素介导的原形成层细胞的建立

(Ma et al., 2017b)。该研究发现了水稻地上部器官分

化与发育的新机制, 并为水稻分子设计育种提供了基

因资源。 

水稻穗发育FZP (FRIZZY PANICLE)是1个很重

要的基因, 具有阻止腋芽分生组织形成并建立花分生

组织的功能, 与水稻产量密切相关。其编码蛋白改变

会导致水稻无法结种。但可通过控制FZP的表达量来

控制水稻产量, 即FZP功能强, 水稻粒子变大, 籽粒

数变少, 反之FZP功能弱, 水稻粒子变小, 籽粒数变

多。邢永忠研究组对利用粒形差异显著的亲本川7和

豪博卡构建的群体进行图位克隆, 在川7亲本的FZP

上游5.3 kb处发现1个18 bp片段的转录沉默子发生复

制, 造成拷贝数变异(copy number variation, CNV), 

命名为CNV-18bp, 使得川7内有2个18 bp片段串联

在一起。进一步研究发现, 转录抑制子OsBZR1结合

CNV-18bp中的CGTG基因序列, 从而抑制FZP的表

达。这种有2个18 bp片段的FZP表达量比单个拷贝的

要低, 使得穗分枝时间更长, 从而产生更多的种子

(种子略微变小)。另外, 该研究组还发现有2个18 bp

片段的水稻千粒重减少了约10%, 每穗粒数增加了

40%–50%, 穗数并无显著差异, 但水稻产量比仅有1

个18 bp片段的高15%。通过对500多份水稻材料进行

检测, 发现只有印度和孟加拉等东南亚地区的少数品

种有2个串联的18 bp片段, 这是在自然界中发生的

变异(Bai  et al., 2017)。该研究结果可用于分子标记

辅助育种, 且FZP优良等位基因在我国具有极高的增

产育种应用前景。 

水稻粒型是决定籽粒重量进而影响水稻产量和

品质的重要性状。籽粒的大小和性状主要由长、宽和

厚度决定。前人的研究表明, 有3个信号通路影响水

稻籽粒大小的发育, 即蛋白酶体降解途径、植物激素

信号通路和G-蛋白信号通路。然而, 它们之间的互作

机理至今未知。万建民研究组解析了控制水稻粒宽与

粒重关键基因GW5通过BR信号通路调控水稻籽粒发

育过程的机理, 并初步阐述了其功能作用模式与遗传

调控网络(Liu et al., 2017b)。该研究为水稻高产育种

提供了重要理论依据, 也为其它禾谷类作物增产提供

了新思路。 

2  激素生物学 

2.1  生长素与细胞分裂素 

生长素不仅调控植物发育的多个方面, 而且在植物对

环境改变的响应过程中也发挥重要作用。生长素合成

主要通过依赖色氨酸氨基转移酶基因(TAA1/TAR)途

径完成。童依平研究组通过对普通小麦  (Triticum 

aestivum)进行全基因组分析, 鉴定了拟南芥TAA1/ 

TAR的同源基因。在鉴定的15个TaTAR基因中, 有12

个与拟南芥AtTAR2在演化上近缘, 3个与AtTAR3近

缘。其中, TaTAR2.1的表达量最高, 且其在根部的表

达量可被氮上调。TaTAR2.1表达量下调会显著抑制

根和茎的生长, 过量表达TaTAR2.1-3A会显著提升

小麦产量及地上部氮的积累(Shao et al., 2017)。该研
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究表明, TaTAR2.1对小麦的生长发育具重要作用, 

对提升小麦产量和氮利用率均具重要价值。 

植物具有强大的再生能力, 可以从单个细胞或愈

伤组织再生成为完整植株。外源施加细胞分裂素

(cytokinin)和生长素(auxin)可诱导茎尖干细胞群的建

立, 进而分化成为芽。WUS (WUSCHEL)是调控茎尖

干细胞分化并维持干细胞活性的重要因子, 也参与侧

芽的形成。有关WUS的研究大多聚焦于其调控茎尖

分生组织的机制和功能方面, 而WUS本身表达的调

控机制并不清楚。中国3个不同研究组同时发现了细

胞分裂素信号传递途径中的转录激活子Type-B ARR

激活WUS表达的机制, 揭示了2条重要信号通路互作

调控干细胞发育的分子机理。其一为王佳伟研究组, 

他们发现在再生过程中 , 细胞分裂素特异地移除

WUS基因位点上的组蛋白H3K27me3修饰, 从而解

除WUS的转录抑制, 特异起始WUS在芽原基细胞中

的表达(Zhang et al., 2017u)。该研究揭示了细胞分裂

素介导芽的再生以及WUS从头激活的分子机制。其

二为焦雨铃研究组, 该研究组发现细胞分裂素在叶腋

处激活WUS基因的从头表达, 进而促进侧芽的起始。

WUS的激活与组蛋白修饰状态相关, 受组蛋白甲基

化和乙酰化调控(Wang et al., 2017f)。该研究揭示了

细胞分裂素调控WUS基因表达与侧芽起始的分子机

理。其三为张宪省研究组, 他们发现Type-B ARR转

录因子通过抑制生长素合成关键基因YUCCA的表达, 

减少生长素的积累, 进而间接促进WUS的激活, 对

茎尖干细胞群的从头建立具重要作用(Meng et al., 

2017)。该研究解析了细胞分裂素信号传递与WUS的

调控在细胞命运决定过程中的紧密联系。上述3项研

究分别从不同角度出发, 对干细胞发育中调控WUS

基因表达的分子机制进行了深度解析, 在相关领域产

生了重要国际影响。 

作物的分枝在营养生长和生殖生长阶段由不同

的分生组织转变而来, 分别称为分蘖与花序分枝。细

胞分裂素在分生组织的起始和维持中发挥重要作用。

水稻和玉米中, 分生组织的转变对分枝模式的形成十

分重要, 而这一过程由若干复杂且保守的调控网络决

定。UB3 (UNBRANCHED3)是SPL转录因子家族成

员之一, 在玉米中通过负调控花序分生组织的大小来

控制粒行数。张祖新研究组将UB3基因分别转入水稻

和玉米, 发现UB3可结合细胞分裂素合成途径重要基

因LOG1 (LONELY GUY1)和信号转导重要因子Type- 

ARRs基因的启动子并调控其表达(Du et al., 2017d)。

该研究揭示了通过调控细胞分裂素合成与信号传递, 

进而控制水稻和玉米分枝形成的分子机理。 

2.2  脱落酸 

脱落酸(abscisic acid, ABA)在植物生长发育过程(特

别是种子休眠、萌发以及萌发后生长等)中具重要作

用, 并调控植物对环境胁迫的响应。ABA受体PYR/ 

PYL与共受体PP2C在感受ABA信号后, 激活下游的

SnRK2蛋白激酶, 从而启动ABA信号传递。李霞研究

组发现, AtPP2-B11是SCF E3泛素连接酶复合体的

组分 , 其能够与SnRK2.3直接互作 , 并通过降解

SnRK2.3负调控植物对ABA的响应 (Cheng et al., 

2017)。该研究发现了ABA信号传递和植物非生物胁

迫响应的1个新的调控元件。此外, ABA信号也可整合

环境信号调节种子萌发。向成斌研究组报道了MADS- 

box转录因子AGL21参与ABA信号途径对种子萌发的

调控。AGL21过表达植株对ABA、盐和渗透胁迫超敏

感 , agl21突变体则不敏感。在种子萌发调控中 , 

AGL21对ABI5具有上位性, AGL21可直接结合ABI5

启动子正调控其表达。此外, 他们还发现, AGL21作

用于ABA信号途径转录因子ABI1/2的下游和ABI5的

上游(Yu et al., 2017c)。该研究拓展了人们对ABA信

号通过MADS-box转录因子调控种子萌发过程的认

识。冷平研究组从番茄中克隆了3个UGT基因, 即

SlUGT75C1、SlUGT76E1和SlUGT73C4。这3个基

因在果实成熟过程中高度表达, 且体外实验证实三者

都具有糖基化功能。在SIUGT75C1基因沉默的番茄

果实中, 果实成熟进程受阻, ABA含量增加同时促进

乙烯的释放(Sun et al., 2017e)。该研究表明葡糖基转

移酶在ABA介导的果实成熟过程中发挥重要作用。 

水生植物登陆后, 产生了一系列重要的形态改变

以适应陆地生活, 其中包括ABA信号调控的气孔开

关。早期研究表明, ABA调控气孔开闭可能始于蕨类

植物的分化, 最早在苔藓和石松类植物中发现, 蕨类

植物则对ABA不响应。陈仲华研究组通过对ABA信号

途径中关键蛋白的演化进行分析, 发现在两种水生蕨

类中存在ABA信号途径的同源蛋白家族, 但并未形成

完整的信号通路, 陆生蕨类中则存在一系列ABA响应

基因, 编码ABA合成、转运及信号传递等一系列关键
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功能蛋白(Cai et al., 2017b)。该研究从分子生物学和

生理学角度证实了在蕨类中已出现ABA调控气孔开

合的机制, 为水生植物登陆后的适应性演化提供了新

证据。 

分离鉴定ABA受体的拮抗剂对解析ABA信号传

递机制及作物栽培生产均具有重要意义, 但至今尚未

发现有广谱适用的拮抗剂。赵杨研究组与朱健康研究

组合作在拟南芥中鉴定了ABA受体的广谱拮抗化合

物AA1 (ABA ANTAGONIST1)。该化合物可直接进入 

PYL2受体结合配体(即ABA)的口袋中, 竞争性地阻

止配体的结合 , 从而阻断ABA信号传递(Ye et al., 

2017b)。该研究分离鉴定了结构简单且易人工合成的

ABA受体拮抗剂, 其在农业生产中具有良好的应用潜

力。 

2.3  茉莉素与水杨酸 

茉莉酸(jasmonate, JA)通过受体介导的信号途径调

控植物免疫和发育过程。COI1 (CORONATINE 

INSENSITIVE 1)是茉莉酸受体, 参与形成1个SCF型

E3泛素连接酶复合体SCFCOI1, 直接参与降解转录抑

制因子JAZ (jasmonate-ZIM domain), 从而解除其对

MYC2转录因子的抑制作用, 调控下游靶基因的表

达。李传友研究组发现, 转录激活中介因子MED25

协助COI1结合到MYC2靶基因的启动子上, 介导JAZ

转录抑制子的降解, 进而激活下游基因的表达。在此

过程中 , MED25也与HAC1蛋白直接互作 , 调控

MYC2靶基因启动子上组蛋白H3K9乙酰化, 从而调

控其靶基因的表达(An et al., 2017a)。 

为了快速适应环境变化, 激素信号传递以及下游

响应基因的表达都十分迅速。另外, 为了直接调控激

素响应基因的转录, 动、植物均演化出了在细胞核内

感知激素的独特机制。刘培研究组以拟南芥为材料对

JAs在细胞间以及细胞内的转运机制进行了研究, 鉴

定了1个拟南芥茉莉酸转运蛋白AtJAT1/AtABCG16。

该蛋白具有核膜和质膜双重定位, 这种定位模式使其

可通过调节茉莉酸在细胞质中的输出以及细胞核内

的输入控制茉莉酸核内外的浓度差, 从而保障核内的

活性茉莉酸浓度来激活茉莉酸信号传递(Li et al., 

2017h)。该研究揭示了转运蛋白介导植物激素入核进

而启动激素信号传递的机制。 

植物开花过程受到复杂信号转导网络的调控。以

往的研究表明, 除了传统的开花诱导途径外, JAs信

号途径也参与开花诱导过程, 但其分子机理仍不清

楚。余迪求研究组发现, JAs激活的转录调控因子

MYC2、MYC3和MYC4 (MYC2/3/4)协同调控拟南芥

的开花诱导。myc2/3/4三突变体的开花时间较野生型

明显提前, 成花素FT基因的表达显著提高。进一步研

究发现, MYC2能直接结合FT并抑制其转录。外施JA

能有效抑制植物开花及FT的转录, 但这一过程部分

依赖于MYC2/3/4 (Wang et al., 2017c)。该研究证实

了JA通过其激活的转录因子MYC2/3/4来抑制FT的

转录, 进而抑制植物的开花诱导。此外, JAs信号途径

也可参与调控青蒿素的合成及腺毛的发育, 但具体分

子机理并不清楚。唐克轩研究组利用青蒿中JAs信号

途径的抑制蛋白AaJAZ8进行酵母双杂交筛库, 获得

了1个HD-ZIP IV亚家族转录因子蛋白AaHD1。进一

步分析发现, 该蛋白与腺毛发育的起始模式相似, 主

要在幼叶的腺毛基部表达。AaHD1的表达受Me-JA诱

导, 且AaJAZ8结合AaHD1后能降低AaHD1蛋白的活

性。AaHD1过表达植株叶片表面分泌型和非分泌型腺

毛密度及青蒿素含量均显著提高; AaHD1 RNAi抑制

表达植株中, 两种腺毛密度及青蒿素含量均显著降

低, 表明AaHD1可同时调控青蒿分泌型与非分泌型

腺毛的发育。Me-JA处理后, AaHD1 RNAi抑制表达植

株腺毛增加的百分比显著低于野生型植株(Yan et al., 

2017b)。该研究为全面解析JAs信号途径调控青蒿素

合成和腺毛发育的分子机理奠定了基础。另外, 肖仕

研究组报道了JAs信号在植物应对缺氧后复氧过程中

的作用。拟南芥在复氧后JA快速积累, 同时JA合成基

因的表达升高。外施JA能提高野生型拟南芥的复氧耐

受力, 而JA合成缺失突变体对复氧更敏感。过表达转

录因子MYC2也可增强植物应对复氧的能力, MYC2

功能缺失突变体myc2-2则对复氧的敏感性增强。进一

步研究发现, MYC2能调控抗坏血酸和谷胱甘肽合成

限速酶基因VTC和GSH的表达。同时, 过表达VTC和

GSH能回复myc2-2的缺陷表型(Yuan et al., 2017)。

该研究证明JAs信号在植物抗氧化途径中调控拟南芥

的复氧响应。 

水杨酸(SA)是一种酚类激素, 可调控植物的生长

发育。根的分生组织活性决定了根的生长和形态建成, 

进而影响植物对水分及营养的吸收。易可可研究组鉴

定到1个水稻短根突变体, 该突变体根的分生活性降



  陈凡等: 2017 年中国植物科学若干领域重要研究进展  399 

 

低。图位克隆分析表明, 其根的表型为AIM1基因突变

所致, 该基因编码3-羟酰基辅酶A脱氢酶, 参与β-氧

化过程。研究发现aim1根分生活性下降是由于SA含

量降低引起, 且能够通过外施SA回复。aim1中ROS

的水平明显降低 , 同时受SA诱导的转录抑制因子

WRKY62和WRKY76的表达降低, 后者能抑制氧化

还原和ROS清除相关基因的表达(Xu et al., 2017c)。

该研究表明水稻中AIM1可调控SA的合成, 进而影响

ROS的积累并调控根的生长及分生活性。 

叶片衰老是一个涉及多种信号的复杂调控过程, 

SA和ROS诱导叶片衰老, 但其机制尚不明确。郭红卫

研究组鉴定到 1个调控叶片衰老的正调控因子

WRKY75。叶龄、SA和H2O2均能诱导WRKY75的表

达。WRKY75超表达能促进叶片的衰老, 而其基因敲

除和敲低突变体均表现出叶片衰老延迟。生化遗传实

验表明, WRKY75不仅能上调SID2基因的转录, 促进

SA含量增加 ; 而且可抑制CAT2基因的表达 , 降低

H2O2的清除速度。进一步研究发现, SID2突变抑制

WRKY75超表达材料的早衰表型, 而CAT2基因超表

达也具有同样的效果。据此 , 他们提出了一个由

WRKY75、SA和ROS互作调控叶片衰老的环形模型

(Guo et al., 2017b)。 

2.4  油菜素内酯 

油菜素内酯是植物特有的甾醇类激素, 在植物的生长

发育中发挥重要作用。BRs的信号识别起始于受体蛋

白BRI1对BRs的感知, 进而通过一系列信号组分实

现对下游靶基因表达的调控。目前, 水稻BRs信号途

径中的一些关键组分已被鉴定, 但其信号转导的分子

机制还不清楚。王学路研究组报道了RLA1/SMOS1

作为GSK2直接下游转录复合体的整合因子发挥功

能, 在水稻BRs信号途径中发挥重要作用。OsBZR1

是BRs信号转导的下游信号分子, GSK2能与RLA1/ 

SMOS1互作, 并对它进行磷酸化, 进而降低其稳定

性。RLA1/SMOS1作为BRs信号通路的正向调控因子

参与调控OsBZR1的功能。此外, 他们还鉴定到1个

LRR-RLK激酶ER (ERECTA), 其可通过与BKI1互作

调控植物叶柄的长度等。遗传生化结果表明, BKI1可

调控部分ER反应相关基因, 并可抑制ER激酶活性, 

而解除BKI1对ER的抑制在很大程度上依赖于BRI1活

性(Qiao et al., 2017)。该研究证明了BKI1可作为1个

通用抑制子参与BRI1和ER两个RLK激酶对植物生长

发育的调控。此外, 该研究组还发现BR介导的BKI1

从质膜上的分离可解除BKI1对ER的抑制, 促进ER信

号传递(Wang et al., 2017b)。之后, 该研究组又对拟

南芥SINATs蛋白进行了研究, 发现其可特异地降解

去磷酸化的BES1, 二者在光照条件下协同抑制BR信

号传递(Yang et al., 2017f)。该研究加深了人们对

BES1降解机制的理解, 揭示了光照影响内源激素信

号传递进而差异控制植物生长的机理。 

BRI1是拟南芥中BR的1个主要受体。过去的20

年里, 科研人员已鉴定了20多个不同的bri1突变位

点。黎家研究组为了进一步理解BRI1的分子机制, 对

采用TILLING技术诱导产生的BRI1突变位点进行了

全面筛选, 获得了83个新的BRI1点突变材料, 其中9

个具有不同程度的bri1突变表型。bri1-702是目前为

止发现的唯一1个突变位点位于BRI1活化环区域的弱

突变体。生化实验表明, bri1-702蛋白在体外的自磷酸

化活性降低, 且其体内的BAK1磷酸化对BL的响应敏

感性也有所降低。bri1-706的表型也较弱, 但根生长

分析发现, 其对BL很不敏感, 类似于bri1强突变体。

此外, 该研究组还发现, 弱表型突变体bri1-301仍具

有激酶活性, 澄清了之前关于激酶活性对BRI1功能

不必要的认知(Sun et al., 2017a)。这些不同表型突变

体的鉴定有助于深入研究BRs信号转导早期事件的

有关细节。薛红卫研究组通过对水稻突变群体中叶倾

角异常材料的筛选, 鉴定了一个叶倾角增大、分蘖增

多且株高降低的材料。遗传分析发现, 其表型是由于

1个水稻特异的类受体蛋白ELT1表达升高, 进而导致

BRs信号增强所致。进一步分析表明, ELT1直接与

BRI1互作, 从而抑制BRI1的泛素化及其介导的内吞, 

导致BRI1积累以及BR信号增强(Yang et al., 2017a)。

该研究鉴定了一个新的类受体蛋白并阐明了其调控

水稻生长发育的机制, 为阐释单子叶植物中油菜素内

酯的信号调控机制提供了重要线索。 

2.5  其它植物激素 

乙烯是一种气体激素, 其可促进植物果实的成熟和花

器官的衰老, 因而特异性的乙烯合成抑制剂具有重要

的农业应用价值。郭红卫研究组利用化学遗传学技术

发现, 治疗结核病的药物吡嗪酰胺(PZA)能抑制拟南

芥中乙烯的合成。在植物细胞中, PZA被转化成吡嗪
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甲酸 (POA)从而抑制1-氨基环丙烷 -1-羧酸氧化酶

(ACO)的活性, 而后者是催化乙烯合成的关键限速

酶。ACO2和POA或2-PA (POA的类似物)复合物晶体

结构显示, POA或2-PA能结合到ACO2的活性位点, 

从而抑制ACO与其底物的结合(Sun et al., 2017d)。

该研究表明PZA及其衍生物可作为植物中乙烯合成

的调节剂。此外, 该研究组还发现乙烯信号途径中的

转录因子EIN3与根毛发育的正调控因子RHD6直接

互作, 这2个蛋白可激活根毛长度调控基因RSL4的

表达, 进而促进根毛的伸长(Feng et al., 2017c)。该

研究揭示了乙烯调控根毛起始与伸长的分子机制。 

独脚金内酯(strigolactones, SLs)是近年来发现

的1种植物激素, 在植物株型建成中发挥重要作用。

李家洋研究组前期的研究发现了水稻转录因子IPA1 

(Ideal Plant Architecture 1)是调控理想株型的核心元

件(Jiao et al., 2010); 同时, 鉴定了独脚金内酯信号

通路中关键的负调控因子D53, 解析了独脚金内酯信

号转导的“去抑制化激活”机制(Jiang et al., 2013)。

该研究组最新的研究表明, IPA1是位于D53下游的直

接靶基因。D53与IPA1直接互作, 抑制IPA1的转录激

活活性, 而IPA1直接结合于D53的启动子上, 实现负

反馈调节(Song et al., 2017)。该研究揭示了IPA1即

是长久以来寻找的D53下游直接调控的转录因子, 参

与独脚金内酯信号途径, 为水稻株型建成的两条重要

调控途径建立了直接联系。 

一氧化氮(nitric oxide, NO)是一种非经典植物激

素。甲基化和NO介导的亚硝基化是两种高度保守的

蛋白质翻译后修饰形式。高等真核生物中, PRMT5催

化精氨酸的双对称性甲基化修饰, 对许多重要蛋白起

调控作用。左建儒研究组发现, 在胁迫响应中, NO通

过对PRMT5的Cys-125位点进行亚硝基化修饰, 正

调控PRMT5的甲基转移酶活性, 从而加大了植物体

内精氨酸双对称性甲基化修饰水平, 促进了胁迫相关

基因的前体mRNA正常剪切, 进而增强了植物对胁迫

的耐受性(Hu et al., 2017a)。该研究发现了蛋白质亚

硝基化修饰与甲基化修饰信号通路互作的机制, 为解

析蛋白质翻译后修饰机制提供了参考。 

2.6  植物激素互作与调控网络 

茉莉酸(JA)可促进园艺作物果实乙烯的合成与果实

成熟, 但具体分子机理尚不清楚。王爱德研究组发现, 

JA诱导其信号途径关键转录因子MdMYC2的表达, 

而MdMYC2可直接结合乙烯合成基因MdACS1和

MdACO1的启动子并促进其转录; MdMYC2也可结合

MdERF3的启动子并促进其转录, 进而促进MdACS1

的转录 ; 此外 , MdMYC2 还可在蛋白水平上与

MdERF2互作, 直接促进MdACS1的转录, 同时削弱

MdERF2 与 MdERF3 的 互 作 , 释 放 出 更 多 的

MdERF3, 以促进MdACS1的转录(Li et al., 2017k)。

该研究阐明了 JA 信号通路中的重要转录因子

MdMYC2通过转录调控和蛋白互作促进果实中乙烯

合成的分子机制。 

水稻幼苗主要由根、中胚轴、胚芽鞘以及真叶组

成。其中, 中胚轴和胚芽鞘的伸长促进水稻幼苗出土。

因此, 解析中胚轴和胚芽鞘伸长的机制, 对于培育旱

种直播水稻品种具有重要意义。张劲松研究组和陈受

宜研究组合作通过对1个高腰突变体gy1 (gaoyao1)

的遗传分析, 鉴定了调控中胚轴和胚芽鞘伸长的基因

GY1。进一步分析发现, GY1通过促进茉莉酸合成进

而抑制中胚轴和胚芽鞘的伸长, 而乙烯通过抑制GY1

基因的表达从而降低茉莉酸的水平 (Xiong et al., 

2017)。该研究揭示了水稻种子萌发出土过程中, 乙

烯通过抑制茉莉酸合成进而调控水稻生长发育的新

机制。 

3  逆境生物学 

3.1  植物抗性与信号转导 

3.1.1  抗性与基因沉默 

自然环境中生长的植物通常都会受到生物(或非生物)

胁迫, 其中病毒、细菌、真菌和害虫等生物胁迫对作

物的危害极大。面对这类胁迫, 植物体有多种抵抗机

制。miRNA (MicroRNA)作为一类内生调控因子, 在

病原体与植物互作过程中发挥重要调节作用。李毅研

究组与曹晓风研究组合作发现了一个单子叶植物特

有的、且能被病毒侵染所抑制的水稻负调控抗病因子

miR528。水稻条纹病毒(RSV)感染宿主时, miR528

选择性剪切L-抗坏血酸氧化酶(AO), 导致由AO介导

的活性氧(ROS)积累降低。低水平的ROS积累最终会

降低水稻对RSV的抗性。进一步研究发现, 在RSV引

起的环境胁迫下, miRNA调控蛋白AGO18会与AGO1

竞争性结合miRNA528, 从而阻断其对AO含量的抑
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制作用(Wu et al., 2017b)。该研究证实了水稻AGO蛋

白在水稻抗病毒防御中的重要作用, 并揭示了植物抗

病毒防御网络的复杂性与多样性。此外, 范在丰研形

码究组在研究玉米时, 发现了一类叶绿体蛋白——紫

黄质脱环氧化酶(ZmVDE), 该酶具有特异性抑制甘

蔗花叶病毒(SCMV)的能力。他们研究发现, SCMV在

侵染时所产生的辅助成分蛋白酶(HC-Pro)具有抑制

RNA沉默以及促进病毒颗粒合成等多种功能 , 而

ZmVDE可与SCMV HC-Pro在胞内特异性结合, 进而

抑制HC-Pro的RSS活性, 使其无法干预植物体自身

启动的免疫性RNA沉默并进一步抑制病毒的积累

(Chen et al., 2017b)。该研究揭示了病毒宿主因子直

接参与单子叶植物抗病毒反应的分子机制。周涛研究

组则解析了玉米苗期2个不同发育阶段的叶片响应甘

蔗花叶病毒系统侵染的蛋白质组学异同和光合作用

等生理指标的差异, 明确了玉米蛋白在SCMV增殖中

的功能, 为深入揭示玉米矮花叶病发生机制和设计抗

病毒新策略提供了重要线索(Chen et al., 2017a)。另

外, 洪益国研究组与英国的科研单位合作, 在烟草

(Nicotiana tabacum)中发现了双重防御调节机制控

制植物细胞内的自发性RNA沉默及细胞间的非自发

性RNA沉默。得出一种调节机制模型, 即由最初被感

染的DCL4诱发细胞内自发性RNA沉默作为第一重防

御, 此时DCL2被DCL4抑制; 而当第一重防御被破坏

时 , DCL2不再被抑制 , 而是产生由DCL2处理的

siRNA, 其作为信号分子转导至相邻细胞内引发细胞

间的非自发性RNA沉默, 此作为第二重防御(Qin et 

al., 2017a)。之后, 郭军研究组利用RNA干涉(RNAi) 

构建了对条锈病具持续高抗的转基因小麦。小麦条锈

病主要由真菌Pst (Puccinia striiformis f. sp. tritici)引

起。PsFUZ7是Pst中编码丝裂原活化蛋白激酶

(MAPK)的基因, MAPK在植物病原真菌中高度保守, 

且直接参与菌丝形态与发育的调控, 对Pst的侵染具

重要作用。在小麦中表达基于PsFUZ7构建的双链

RNA (dsRNA)时, 受到PsFUZ7基因沉默的影响, Pst

在宿主中的生长发育被抑制(Zhu et al., 2017d)。该研

究为小麦条锈病的持续防治提供了新的技术策略。 

 

3.1.2  抗性相关的转录调控 

除基因沉默外, 植物还可在转录水平上发挥自身的抗

病性。核纤层蛋白在动物细胞中参与众多细胞核内重

要的生物学过程。CRWN (CROWDED NUCLEI)家族

蛋白是拟南芥中核纤层的类似蛋白, 但目前对其功能

尚知之甚少。方玉达研究组对拟南芥进行了研究, 发

现其crwn1/crwn2双突变体对病原菌具有较强的抗

性。CRWN1基因在转录和转录后水平均受到病原菌

及水杨酸的调控。CRWN1与抗病途径的NAC类转录

因子NTL9互作, 加强NTL9对下游抗病基因PR1的转

录抑制。进一步研究表明, crwn1/crwn2的抗病相关表

型依赖于抗病通路中的关键蛋白NPR1 (Guo et al., 

2017c)。该研究发现了由CRWN1、NTL9及NPR1等

蛋白组成的调控PR1基因表达的分子遗传网络。 

叶锈病、黑斑病和叶枯病等真菌病害对杨树的生

长危害极大, 如何提高杨树的抗真菌能力对杨树的生

产造林极其重要。罗克明研究组在毛白杨中分析了与

拟南芥TT2 (TRANSPARENT TESTA2)基因类似的

转录因子MYB115对原花青素(PA)合成的影响。发现

在杨树中MYB115与TTG1和TT8通过形成1个三元复

合物, 共同参与PA合成的调控(Wang et al., 2017k)。

该研究为杨树的抗病分子育种提供了新思路。 

灰葡萄孢菌(Botrytis cinerea)是一类可感染多种

作物并在侵染时破坏宿主细胞的死体营养型病原。当

作物受到该病原侵害时, 会激活损伤及抗病双重反

应。李传友研究组与李常保研究组合作, 发现茉莉酸

信号通路的核心转录因子MYC2通过正向调控机械损

伤相关基因, 及病程相关基因等与抗病抗虫密切相关

基因的表达实现植物对病虫侵害的有效防御。他们在

番茄全基因组范围内确定了一系列MYC2直接结合的

靶标基因; 并发现这些靶标基因中富含转录因子基

因, 表明MYC2是茉莉酸信号通路中高层级的转录调

控元件。进一步研究发现, MYC2与其直接结合的次

级转录因子形成一系列的转录级联调控模块

(transcription module), 在免疫转录重编程的激活和

级联放大中起至关重要的作用(Du et al., 2017c)。该

研究对深入理解茉莉酸调控植物抗病抗虫的机理具

有重要意义。 

 

3.1.3  抗性相关的信号转导 

植物激素除了作用于植物的生长发育, 还是植物抗性

反应中重要的信号分子。植物体存在多种由植物激素

介导的抗病相关信号通路, 茉莉素被证实介导多种植

物的抗病反应。陈建平研究组发现在受到水稻黑条矮



402  植物学报  53(4)  2018   

 

缩病毒(RBSDV)感染的植株中, JA介导的反应通路被

激活, 而油菜素内酯介导的反应通路则被抑制。当在

水稻叶片上分别施加茉莉酮酸甲酯(MeJA)或表油菜

素内酯(BL)人工诱导各自的信号通路时, 发现施加

MeJA的植株表现为对RBSDV抗病, 而施加BL的植

株表现为易感, 同时施加MeJA和BL的植株依然表现

为抗病。由此推测, JA通路可能抑制BR通路。进一步

研究发现, 接收JA信号的受体COI1在激活调控抗病

性的JA通路时, 也在抑制调控感病性的BR通路中起

关键作用(He et al., 2017)。之后, 陈晓亚研究组对JA

介导的植物抗虫反应进行了研究, 发现随着拟南芥植

株的发育成熟, JA的累积及其介导的反应随之降低, 

但与发育成熟的植株相比幼苗具有更强的抗虫性。

SPL9 (SQUAMOSA PROMOTER BINDING PRO-

TEIN-LIKE9)是拟南芥中受miRNA156调控的可作用

于植株发育成熟的一类蛋白, 而miRNA156-SPL9对

JA的积累具抑制作用并可降低植株的抗虫性。酵母双

杂交实验显示, SPL9可与多个JA信号通路的抑制子

JAZ (JA ZIM-DOMAIN)蛋白互作 , 并可显著促进

JAZ3的积累。因此, miRNA156-SPL9-JAZ3形成了一

个调控模块, 随着植株的成熟逐渐降低JA的积累和

影响。而与JA降低相对的葡萄糖异硫氰酸盐(GLSs)

随着植株的生长成熟含量不断上升, 提高了拟南芥的

抗虫性(Mao et al., 2017)。该研究不仅揭示了植物精

妙的抗虫机制, 而且对设计更加科学合理的农田及森

林虫害防治策略也具有重要的指导意义。 

    植物细胞表面有多种与抗性及信号转导相关的

模式识别受体(PRR)蛋白, 这些蛋白在识别病原相关

分子模式(PAMP)及激活下游相关抗病反应时起重要

作用。MAPK级联由MAPK、MAPK激酶(MAPKK)及

MAPK激酶激酶(MAPKKK)组成, 涉及多种植物的抗

性相关反应。水稻几丁质诱导子受体激酶-1 (OsCE- 

RK-1)在细胞表面可识别作为PAMP的几丁质和引起

MAPK反应的PRR蛋白。许玲研究组与王二涛研究组

合作, 发现水稻中存在的一种胞内PRR联合类受体

激酶 (OsRLCK185)是将信号从OsCERK-1传递至

MAPK级联的重要蛋白。他们的研究表明, 当OsCE- 

RK-1接收到几丁质分子信号时, 可以将OsRLCK185

磷酸化, 而被激活的OsRLCK185可与MAPK级联中

上游的OsMAPKKKε结合 , 并将其磷酸化以激活

MAPK信号通路。在该信号通路中, 已知的几丁质信

号受体OsMPKK4可激活OsMPK3/6并最终引起植物

细胞的抗病反应; 而OsMAPKKKε作为上游的调控蛋

白, 可与OsMPKK4结合并将其磷酸化。当OsMAPK- 

KKε的表达受RNAi影响降低时, 水稻对稻瘟病的抗

性显著减弱(Wang et al., 2017a)。该研究揭示了由

OsCERK-1开始 , 经OsRLCK185至OsMAPK级联 , 

以磷酸化为手段最终激活细胞抗病反应的几丁质信

号通路模型, 为水稻抗稻瘟病研究奠定了基础。之后, 

王石平研究组发现, MPKK10.2作为水稻MAPKK的1

个成员, 对水稻的生物和非生物胁迫抗性均发挥重要

作用。过量表达MPKK10.2时, 水稻对引起病毒性条

斑病的水稻白叶枯病菌(Xanthomonas oryzae pv. 

oryzicola, Xoc)及干旱胁迫的抗性均显著提升 ; 而

MPKK10.2的表达量受RNAi影响而降低时, 这两种

抗性也随之降低。进一步研究显示, 当水稻受到Xoc

或干旱影响时, 需分别通过JA或ABA信号通路来激

活MPKK10.2。MPK6和MPK3作为MPKK10.2下游的

目标激酶, 均可被MPKK10.2磷酸化并激活, 进而分

别激活抗病或抗旱反应(Ma et al., 2017a)。该研究表

明水稻MPKK10.2是抗生物与非生物胁迫反应的关键

激酶。 

此外 , 刘俊研究组发现 , LecRK-IX.2蛋白在

PRRs诱发的免疫反应中具有正调控作用。病原菌Pst 

DC3000侵染能激活LecRK-IX.2的转录, LecRK-IX.2

缺失突变体表现出超敏表型。遗传生化实验表明, 拟

南芥中LecRK-IX.2可能通过募集钙离子依赖蛋白激

酶(Calcium-dependent protein kinases, CPKs)触发

RbohD的磷酸化, 从而导致ROS产生。LecRK-IX.2

的过表达能使ROS含量升高, 并增加SA含量, 从而

增强植物的系统获得性免疫能力(Luo et al., 2017c)。

该研究表明LecRKs在植物免疫和SA的生物合成中

具重要作用。另外, 钙依赖蛋白激酶(CPK)也是调控

植物抗病免疫反应的PRR蛋白。唐定中研究组揭示了

钙依赖蛋白激酶CPK5与胞吐复合体成员EXO70B1

和非典型性免疫蛋白TN2之间的关系, 以及在植物免

疫中的作用(Liu et al., 2017f)。继而, 该研究组发现

了免疫模式受体复合体的新成员LLG1, 并通过分子

生物学及细胞生物学方法解析了LLG1调控植物免疫

的分子机理(Shen et al., 2017a)。该研究为深入理解

植物生长发育与植物免疫的交互应答提供了新线索。 

NLR是植物细胞内的类免疫受体。与细胞表面的
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模式识别受体PRR不同, NLR类受体通过识别病原物

编码的一些特定的效应蛋白发挥作用。陶小荣研究组

与美国的科研单位合作发现, 来自番茄的免疫受体蛋

白Sw-5b可通过识别美洲型番茄斑萎病毒编码的移

动蛋白NSm中的一段高度保守(21个氨基酸组成)的

肽段(NSm21), 从而实现其对该类病毒的广谱抗性

(Zhu et al., 2017c)。该研究阐明了番茄免疫受体蛋白

Sw-5b对番茄斑萎病毒的广谱抗性机制。 

植物超敏反应蛋白(HIR)在植物受到病原菌侵染

时参与自发超敏反应坏死斑的形成过程, 并且HIR的

蛋白水平与宿主被侵染部位的细胞死亡及防卫反应

相关。但是AtHIRs参与植物免疫的调控机制目前仍不

清楚。林金星研究组发现AtHIR1存在于植物细胞膜组

织结构的膜微区中, 并与膜微区标记蛋白REM1.3共

定位。他们通过单分子跟踪分析, 进一步发现膜微区

和细胞骨架调控AtHIR1在质膜上的横向移动并促进

其寡聚化。此外, 通过蛋白质邻近性指数测量, 荧光

相关光谱和生化实验分析 , 证明在感应病原体时

AtHIR1复合物的形成需要完整的膜微区和细胞骨架

(Lv et al., 2017)。该研究为阐明病原菌感应的防御调

控机制提供了新思路。 

3.2  病原侵染及宿主细胞防御机制 

大豆疫霉根腐病是大豆生产上的毁灭性病害之一。其

防治始终是困扰国内外大豆生产的重要难题。董莎萌

研究组发现, 大豆疫霉菌分泌的效应蛋白PsAvr3c能

够进入大豆的细胞核内, 通过与可变剪切复合体上的

亚基GmSKRPs蛋白互作 , 抑制GmSKRPs的降解 , 

进而影响其蛋白的稳定性。进一步研究发现, 在大豆

体内瞬时表达效应蛋白PsAvr3c以及靶标蛋白Gm- 

SKRPs均能使寄主防卫相关基因的可变剪切发生改

变, 进而导致大豆对大豆疫霉菌的抗病性显著降低

(Huang et al., 2017)。该研究首次发现了病原菌在

mRNA剪切水平上调控寄主免疫反应的1种新机制, 

有望应用于农作物的抗病性改良。此外, 周雪平研究

组与戚益军研究组合作对芜菁黄花叶病毒(TYMV)进

行了研究 , 发现P69可与GARP转录因子家族中的

GLK1和GLK2结合, GLK1与GLK2定位于叶肉细胞的

细胞核中。通过观察过表达P69的转基因植株P69- 

HAox与glk1/glk2双突变植株, 他们发现二者的叶绿

体均小于野生型, 且叶绿体中的类囊体片层更薄并更

稀疏。进一步研究表明, P69通过与GLK结合抑制其

与所调控基因的启动子结合, 进而引起一系列光合作

用相关基因的转录水平下调, 并最终导致如浅叶色等

植株感病表型(Ni et al., 2017)。 

稻瘟病是水稻的重要病害之一。cAMP-PKA信号

途径在稻瘟病菌的形态分化和致病过程中发挥重要

的调节作用。由于PKA的2个催化亚基CPKA和CPK2

存在功能冗余, PKA的作用目前尚不十分清楚。许金

荣研究组创制了cpka和cpk2的双突变体菌株, 并发

现突变菌株在侵染植物过程中分生孢子和附着胞的

形成及菌丝的生长都表现异常。而在另外2个抑制菌

株中, 突变菌株的生长异常现象却被恢复。经鉴定, 

抑制菌株中的失活基因为与酵母中PKA的下游靶标

SFL1基因同源的转录因子MoSFL1基因。MoSFL1的

C端与PKA途径的另一个负调控子MoCyc8发生互

作。因此, MoSFL1的失活可造成PKA途径中断, 从而

恢复因cpka和cpk2突变造成的生长异常(Li et al., 

2017o)。该研究有助于人们更深入地理解病原菌的致

病机理。 

3.3  环境胁迫的应答调控 

3.3.1  温度胁迫 

温度是植物生长发育过程中不可或缺的环境因子之

一。但温度过低或过高都会对植物造成伤害, 甚至导

致植物死亡。因此, 科学家们一直致力于研究植物响

应温度胁迫的生理及分子机制, 旨在为培育抗低温或

高温的作物新品种提供丰富的基因资源。 

随着研究的不断深入, 关于植物响应低温胁迫的

机理取得了很大进展。然而, 低温信号如何从细胞膜

传递到细胞核还不清楚。杨淑华研究组筛选到1个细

胞膜定位的蛋白激酶CRPK1 (Cold responsive pro-

tein kinase 1), 并证实其参与了这一过程。CRPK1激

酶受低温诱导激活 , 激活的CRPK1通过磷酸化

14-3-3蛋白促使其从细胞质向细胞核迁移。有意思的

是, 细胞核中的14-3-3蛋白能够与低温信号重要的转

录因子CBF1和CBF3 (C-repeat-binding factors)互

作, 并促使CBF1与CBF3蛋白在低温下降解, 从而负

调控植物的抗冻能力(Liu et al., 2017k)。该研究首次

阐明了低温信号由细胞膜传递到细胞核的分子机理。

先前的研究表明, bHLH家族转录因子ICE1 (Inducer 

of CBF gene expression 1)蛋白作用于CBF基因的上
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游, 参与调控CBF基因的表达。ICE1蛋白存在许多翻

译水平的修饰 , 如SUMO化和磷酸化(Dong et al., 

2006; Miura et al., 2007; Ding et al., 2015), 表明

ICE1蛋白的稳定性对调整植物的耐冷性十分重要, 

但是ICE1蛋白水平的精密调控方式并不清楚。杨淑华

研究组和朱健康研究组以背靠背形式分别发文阐明

了这一过程。两个研究组发现, 拟南芥MPK3/6 (Mito- 

gen-activated protein kinase 3/6)的激酶活性受低温

诱导激活; 激活的MPK3/6与ICE1互作并磷酸化ICE1

蛋白。该过程导致ICE1蛋白降解, 从而造成植物的抗

冻性降低(Li et al., 2017c; Zhao et al., 2017b)。此外, 

杨淑华研究组还与李继刚研究组合作, 发现了光信号

关键转录因子PIF3 (Phytochrome-interacting factor 

3)负调控植物的抗冻性。PIF3基因突变使植物的抗冻

能力增强, 而过表达PIF3的植物表现出冻敏感表型。

进一步研究证实, 在常温光照下, PIF3蛋白与E3泛素

连接酶EBF1和EBF2 (EIN3 binding F-box 1/2)互作, 

通过 26S蛋白酶体途径降解 ; 低温黑暗下促使

EBF1/2蛋白降解, 从而使PIF3蛋白更加稳定(Jiang 

et al., 2017a)。另外, 该研究组也对BR在植物抗冻过

程中的作用进行了探索, 发现油菜素内酯信号通路中

的蛋白激酶BIN2 (Brassinosteroid insensitive 2)和下

游关键转录因子BZR1 (Bassinazole-resistant 1)在植

物抗冻过程中发挥非常重要的作用。当突变BIN2及其

同源基因时, 植株表现出抗冻表型; 过表达BIN2则使

植物的抗冻能力大大减弱。进一步研究发现, BZR1

作用于CBF的上游, 通过正调节CBF基因的表达进而

调控植物的抗冻性。此外, BZR1还通过不依赖CBF的

途径调控植物的抗冻性(Li et al., 2017d)。 

其次, 水稻中也存在以OsICE1为主要节点的寒

害耐受机制, 种康研究组在水稻中发现了与拟南芥

MAPK-ICE1不同的耐寒信号途径。他们对以Osb- 

HLH002/OsICE1为核心的调控途径进行了研究, 发

现当水稻遇到低温胁迫时, OsMAPK3被激活, 通过

直接磷酸化OsbHLH002增强后者的转录激活能力, 

其靶基因OsTPP1介导海藻糖的合成, 提高植物的耐

寒性。同时, 此二者之间的互作抑制了OsHOS1与

OsbHLH002的互作, 进而减少了OsbHLH002的泛素

化和降解过程(Zhang et al., 2017z)。该研究通过转录

因子OsbHLH002, 建立起激酶级联信号、渗透保护物

质和非生物胁迫之间的联系 , 揭示了OsMAPK3- 

OsbHLH002-OsTPP1调控水稻对低温响应和耐受的

新途径, 对水稻分子设计育种具有重要的理论意义。 

水稻孕穗期是关乎水稻产量和品质的关键时期。

若水稻在该时期遭受低温胁迫则会导致水稻谷粒不

能正常发育而严重减产。李自超研究组通过构建水稻

孕穗期耐冷粳稻“昆明小白谷”和冷敏感粳稻“十

和田”的近等基因系, 利用QTL方法鉴定到1个水稻

孕穗期耐冷基因CTB4a (Cold tolerance at booting 

stage)。该基因编码1个类受体蛋白激酶 , 其与

ATPase的β亚基AtpB互作, 从而增强水稻在低温下

的ATP酶活性和ATP的含量。此过程可增强水稻花粉

的育性, 从而提高水稻的结实率和产量。单倍型分析

表明, 耐冷单倍型Tej-Hap-KMXBG是温带粳稻(Tem- 

perate japonica)驯化过程中在特定低温环境中产生

的新等位基因(Zhang et al., 2017aa)。该研究系统阐

释了水稻在育性阶段抵抗低温胁迫的生理及分子机

制, 为培育水稻耐冷新品种提供了线索。  

    植物生殖阶段是保证植物产量的关键。刘建祥研

究组与常芳研究组合作, 通过转录组分析挖掘出大量

参与拟南芥生殖器官对高温胁迫响应过程的基因, 包

括花药和胚珠发育早期相关基因、减数分裂早期基因

和UPR (Unfolded protein response)通路相关基因 

(Zhang et al., 2017s)。该成果揭示了植物生殖组织抵

抗高温的分子机理, 为理解UPR通路在植物高温下

育性中的作用提供了直接的分子证据。植物的花器官

对高温极为敏感, 但是, 关于植物花絮抵抗高温胁迫

的分子机理研究不多。陈晓亚研究组揭示了植物花絮

抵抗高温胁迫的分子机理。他们发现突变SPL1和

SPL12 (Squamosa promoter binding protein like 

1/12)基因可造成植物花絮对高温超敏感 , 过表达

SPL1/12则使植物在生殖生长阶段表现出极高的抗

高温能力。进一步研究表明, 在花絮组织中, SPL1和

SPL12在高温调控的转录重编程(transcriptional re-

programming)中发挥重要作用。这其中包含了一些高

温诱导的ABA应答基因。外源施加ABA能增强植株花

絮的抗高温能力(Chao et al., 2017)。该研究为植物花

絮组织抵抗高温胁迫提供了直接的分子依据。 

 

3.3.2  盐碱和干旱胁迫 

干旱和盐碱胁迫严重影响植物的生长发育, 对作物生

长造成了极大的危害。研究植物应答盐碱和干旱胁迫
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的分子机制, 是提高植物抗盐碱和抗旱的有效手段之

一。在自然界中, 植物通常会通过胁迫记忆(stress 

memory)来快速应对遭遇的胁迫。光信号是否参与了

胁迫记忆响应目前还不清楚。华学军研究组发现, 植

物对盐胁迫诱导的脯氨酸积累是可记忆的。脯氨酸作

为1种代谢产物能够在逆境胁迫下快速积累以应对所

遭遇的伤害。当植物再次遭受盐胁迫时, 脯氨酸合成

酶P5CS1 (∆1-pyrroline-5-carboxylatesynthetase 1)

基因表达显著增强, 并且这种记忆诱导依赖光。进一

步研究发现, 光信号重要组分HY5能够直接结合到

P5CS1启动子区的C/A-box顺式元件上, 调控盐胁迫

诱导的P5CS1的H3K4me3甲基化修饰 , 进而调控

P5CS1在胁迫条件下的转录记忆(Feng et al., 2016)。

该研究揭示了1种全新的植物应对胁迫环境所产生的

胁迫记忆调节机制。 

AtHKT1 (High-affinity potassium transporter 1)

编码1个K+/Na+共转运体, 是植物耐盐所必须的关键

基因。晁代印研究组发现, AtHKT1的自然变异确实影

响了拟南芥的耐盐性。之前的研究发现, 沿海地区的

AtHKT1弱等位基因品种Tsu-1在盐胁迫下花中的钠

含量降低。相关性分析显示, AtHKT1的表达水平与拟

南芥对盐的适应性呈正相关。AtHKT1基因是影响野

生型与Tsu-1对盐适应性不同的关键基因。此外, 嫁

接实验揭示Tsu-1的耐盐性由地上部的AtHKT1基因

决定, 而Col-0的耐盐性由根中的AtHKT1基因决定。

进一步研究发现, Tsu-1的AtHKT1基因在茎中高表

达, 并且比野生型的AtHKT1基因更能限制花中的钠

积累, 使得Tsu-1在盐胁迫下比Col-0具有更高的育

性 , 有助于Tsu-1对沿海环境的适应 (An et al., 

2017b)。该研究不仅证明了AtHKT1基因在植物盐适

应性中的作用, 还揭示了植物新的耐盐机制。 

核孔蛋白复合体(nuclear pore complex, NPC)

是核被膜上沟通核质和细胞质的复杂隧道结构, 由多

种核孔蛋白构成, 研究表明, 在植物中NPC参与非生

物胁迫过程, 但其调控机制尚不清楚。朱健康研究组

利用正向遗传学方法在sic-1 (sickle-1)突变体背景下

筛选到1个抑制因子, 该抑制因子由NUP85 (Nucle-

oporin 85)基因突变所致。研究结果表明, ABA与盐胁

迫诱导了RD29A、COR15A和COR47等基因的表达。

在nup85突变体和其它核孔突变体 (如nup160)中 , 

ABA与盐胁迫诱导的RD29A、COR15A和COR47等

基因的表达严重受阻。免疫沉淀和质谱分析显示 , 

NUP85、HOS1、其它核孔蛋白及中介体亚基结合在

一起形成nup107-160复合体。进一步分析发现, 在

MED18与NUP85之间有直接的物理交互作用。与

NUP85突变相似, med18突变体也可减弱相关应答基

因的表达(Zhu et al., 2017e)。该研究不仅揭示了

NUP85及其它核孔蛋白参与调节ABA和盐胁迫反应

的过程, 还揭示了核孔蛋白复合体及中介体复合体调

控干旱基因表达的分子机制。此外, 该研究组还利用

生物化学等方法, 对已知的ABA受体激动剂AM1的

苯甲基环人为添加氟原子, 得到了1种新的ABA活性

类似物AMF4。AMF4可与ABA受体PYL形成更多的氢

键, 显著增强其对ABA受体的亲和性。外源喷施AMF

能持续抑制气孔的开放和激活干旱逆境响应基因, 有

效提高植物的抗旱能力。在拟南芥和大豆中, 过表达

ABA受体家族成员PYL2的转基因植株, 可进一步增

强AMF4化合物的效果(Cao et al., 2017)。该研究提

出了通过跨学科交叉来提高作物抗逆性的新理念。

PP2C-A磷酸酶在ABA信号途径和干旱胁迫中发挥重

要作用。但是人们对自然变异的PP2C-A基因直接影

响干旱胁迫的分子机制并不十分清楚。代明球研究组

利用368个不同玉米品种对ZmPP2C-A家族基因进行

关联分析, 发现干旱响应基因ZmPP2C-A-10与干旱

胁迫紧密相关。玉米栽培品种耐干旱的程度与Zm- 

PP2C-A-10基因表达呈负相关。同时, 与其拟南芥中

的同源基因类似, ZmPP2C-A-10同样与玉米ABA受

体ZmPYL及激酶ZmSnRK2互作 , 暗示ZmPP2C- 

A-10可能参与调控玉米中ABA信号响应。过表达

ZmPP2C-A-10转基因植株负调控玉米的抗旱性。进

一步研究发现, 在1个缺失片段的ZmPP2C-A-10自

然变异品种中, ZmPP2C-A-10基因的5′-UTR区内质

网应激响应元件(ERSE)缺失, 该段缺失导致内质网

应激响应所诱导的ZmPP2C-A-10基因表达被抑制, 

从而提高了玉米的抗旱性(Xiang et al., 2017b)。该研

究揭示了内质网应激响应与抗旱性的关联性, 为培育

抗旱栽培玉米品种提供了基因资源。 

3.4  营养转运与胁迫适应 

3.4.1  磷的转运与胁迫适应 

磷(Pi)是植物生长发育与繁殖必需的营养元素之一, 

在植物体内参与光合作用、呼吸作用和能量储存等过
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程, 促进植物的生长与发育。过去研究发现, 当植物

面对磷缺乏的环境时, 会表现出一系列的适应性生长

变化来增强磷的获取和利用。这些生长发育的改变很

多都是由1个重要的MYB转录因子PHR1 (PHOS-

PHATE STARVATION RESPONSE1)调控。但是

PHR1响应磷缺乏和其它环境信号来启动磷缺乏反应

的分子机理目前尚不清楚。王海洋研究组发现, 光作

为调控植物生长和发育最重要的环境信号因子之一, 

可促进PHR1基因的表达。3个重要的光信号转导因子

(FHY3、FAR1和HY5)可直接与PHR1的启动子结合, 

其中FHY3和FAR1促进, 而HY5抑制PHR1的转录。

另外, 植物激素乙烯通过其信号转导关键转录因子

EIN3直接激活PHR1的转录。FHY3还可与EIN3直接

互作, 而HY5能抑制FHY3和EIN3对PHR1的转录激

活。光和乙烯均可促进FHY3蛋白的积累, 而乙烯可

抑制HY5蛋白的积累(Liu et al., 2017j)。该研究揭示

了PHR1响应植物磷缺乏的分子机理, 为培育磷高效

利用作物新品种提供了理论依据。 

此外, Pi缺乏还会诱导根系结构重塑。刘栋研究

组发现拟南芥突变体hps10在Pi供应充足的条件下, 

形态正常, 但在Pi缺乏条件下, 表现出主根生长受阻, 

侧根增多的表型。分析发现, hps10是ALS3基因的等

位基因(als3-3), 与铝毒的耐受性有关。进一步研究发

现, als3-3是单基因控制的隐性突变, 在缺Pi条件下, 

als3-3突变体根系中累积大量的Fe3+。酵母双杂交以

及Western Blot等分析发现 , ALS3及其互作蛋白

AtSTAR1在液泡膜中形成ATP结合盒(ABC)转运蛋

白复合物。在拟南芥中, LPR1和LPR2编码铁氧化酶, 

LPR1/2突变后, 其根中的Fe3+积累量降低, 根系生

长对Pi缺乏不敏感。经研究证实, ALS3和LPR1/2在相

同的调控途径中发挥作用, 缺Pi诱导的als3-3根系结

构重塑可能是由于其根中Fe3+的过度累积所致(Dong 

et al., 2017b)。 

 

3.4.2  钾的转运与胁迫适应 

钾在植物生长发育中发挥重要作用。植物根系吸收K+

和植物体内运输K+主要依靠K+通道和K+转运蛋白。目

前, 普遍认为NO3
–的吸收和转运与K+耦联。王毅研究

组利用正向遗传学方法鉴定到编码NRT1.5/NPF7.3

的基因LKS2。拟南芥LKS2突变后, 对低浓度K+表现

出敏感表型, 叶片萎黄、干重减轻, 且仅在K+浓度偏

低时出现, 与NO3
–浓度无关。突变体根中K+与NO3

–

浓度均高于野生型, 地上部则相反, 木质部分泌液中

K+浓度也显著降低, 说明突变体中K+与NO3
–从根向

地上部运输受阻。对Skor和chx21, 以及nrt1.7和

nrt1.8在低钾条件下的分析表明, NRT1.5自身在将K+

运输至木质部的过程中具重要作用 , 且不依赖于

SKOR。推测NRT1.7和NRT1.8可能不直接参与K+的

运输。利用非洲爪蟾卵母细胞分析NRT1.5在K+运输

中的作用, 发现蛋白结构直接与运输活性相关, 胞外

pH值越高, 运输活性越低。进一步分析发现, NRT1.5

主要将K+从胞内运输至胞外, 将H+从胞外运输至胞

内, 且不受NO3
–的影响。电压钳技术(TEVC)分析显

示, NRT1.5主要调节H+和K+的电中性运输(Li et al., 

2017e)。该研究揭示了NRT1.5/NPF7.3在植物体内是

1个H+/K+逆向转运体, 对K+/Na+在体内的分布具重要

的调控作用。 

此外, 康国章研究组发现, 茉莉酸在植物对钾离

子胁迫响应过程中起重要作用。他们基于质谱蛋白质

组学分析, 发现植物在缺钾条件下差异表达的蛋白质

大部分为参与JA合成的蛋白。丙二烯氧合酶(TaAOS)

是JA合成途径的关键酶, 其在缺钾小麦幼苗中的表

达显著上升, 引起K+和JA含量显著升高以此响应钾

胁迫。同时水稻中OsAOS的功能缺失会增强植物对

钾胁迫的敏感性(Li et al., 2017b)。该研究为深入探索

植物响应钾缺乏的分子机制提供了新线索。 

 

3.4.3  其它营养元素 

氮占植物干重的1%–3%, 在植物生命活动中具重要

作用。作物自身进行生物固氮一直是人们关注的热

点。生物固氮是一个高能耗过程, 需要消耗大量的

ATP和还原力。因此, 实现植物自主固氮需解决的首

要问题是将固氮酶系统导入植物细胞。固氮酶系统包

括电子传递链(ETC)、金属原子簇和核心酶三大模块, 

其中电子传递链提供固氮过程中所必需的大量还原

力。前期研究表明, 叶绿体、白体或线粒体是真核生

物中表达固氮酶的适宜场所。因此, 开展不同固氮酶

体系与这些潜在宿主靶细胞器中原有功能元件之间

的适配性研究, 是最终实现植物自主固氮的重要步

骤。王忆平研究组对来自质体和线粒体中的ETC模块

是否能使大肠杆菌中MoFe和FeFe固氮系统具有活

性进行了探究。他们发现来自莱茵衣藻、拟南芥、玉
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米、水稻和小麦的质体铁氧还蛋白与(铁氧还蛋白)氧

化还原酶NifJ组成杂合ETC, 能将电子直接传递至固

氮酶, 从而不同程度地激活MoFe和FeFe固氮系统, 

而线粒体铁氧还蛋白却无此活性。他们还发现来自植

物的FNRs与NifF组成的杂合ETC模块不能激活固氮

酶系统; 而与AsFdxH组成的杂合模块可部分恢复固

氮酶活性, 且来自拟南芥的MFDR与AsFdxB组合时

能将电子传递至固氮酶。对2个模块进行活性检测后, 

发现由植物质体的FNRs与铁氧化还原蛋白组成的完

整ETC均能部分恢复固氮酶系统活性, 而各自独立存

在时以及来自线粒体的组分不具有活性(Yang et al., 

2017d)。该研究对实现植物自主固氮这一终极目标具

有极其重要的指导意义。 

铜是植物正常生命活动所必需的7种微量元素之

一。其不仅参与植物生长发育过程中的多种代谢反应, 

还可作为辅助因子在乙烯受体的生物合成及特定功

能中发挥重要作用。拟南芥中铜转运蛋白RAN1 

(RESPONSIVE-TO-ANTAGONIST1)为铜离子转运

所必需, 但铜离子如何被运输至RAN1以及如何影响

乙烯受体的合成尚不清楚。赵阳研究组鉴定到1个新

型化学小分子triplin, 其可通过螯合铜离子激活乙烯

信号通路, 从而导致暗生长的拟南芥幼苗表现出三重

反应表型。乙烯抗性突变体etr1-1和ein2对triplin也有

抗性 , 而铜转运蛋白的突变体 ran1-1和 ran1-2对

triplin高度敏感, 在培养基上添加铜离子可部分回复

由triplin导致的植株表型。质谱分析显示, triplin可结

合铜离子。与已知的螯合剂相比, triplin表现出更好的

铜离子结合特异性并可抑制过量铜离子对根系生长

的毒副作用。ATX1 ( ANTIOXIDANT PROTEIN 1)

的突变体对triplin也敏感, 但敏感程度低于ran1-1和

ran1-2, 表明ATX1可能作用于铜转运蛋白RAN1的

上游。亚细胞定位结果显示, ATX1和RAN1共定位于

内质网。酵母双杂交及Co-IP实验表明, ATX1与RA- 

N1存在互作(Li et al., 2017l)。该研究证实了铜离子为

乙烯受体生物合成所必需, 并揭示了其信号转导是从

ATX1到RAN1最后到乙烯受体。 

4  发育、代谢与生殖生物学 

4.1  植物发育生物学 

表皮毛是特化的植物表皮细胞, 广泛分布于植物的叶

片和茎秆等器官的表面, 对植物具有重要的保护作

用。目前, 表皮毛作为表皮细胞分化和形态建成研究

的模式已得到广泛研究, 然而关于水稻表皮毛发育的

遗传基础和分子机理还不清楚。余四斌研究组发现, 

HL6 (Hairy Leaf 6)编码1个AP2/ERF转录因子, 可转

录调控水稻表皮毛的伸长。HL6与调控水稻表皮毛起

始的关键因子OsWOX3B存在互作, 其调控表皮毛的

伸长依赖于有功能的OsWOX3B。同时, HL6与Os- 

WOX3B也存在分子互作, 它们形成蛋白复合体共同

调控生长素代谢相关基因的表达, 影响生长素的含量

与分布, 进而调控表皮毛的起始和伸长。HL6除了调

控表皮毛的发育外, 还影响水稻的产量性状。群体遗

传学分析表明, HL6在水稻驯化过程中受到了强烈的

负向选择, 导致现有栽培稻中HL6有毛等位基因的频

率稀少(Sun et al., 2017c)。该研究揭示了HL6和

OsWOX3B参与生长素介导的水稻表皮毛发育的调

控机制, 对利用HL6改良水稻的叶片及产量等性状具

有重要的指导意义。 

细胞壁是植物细胞的特征性结构之一, 细胞壁上

乙酰化修饰的丰度与分布在不同植物及不同发育阶

段被严格调控。周奕华研究组与储成才研究组合作发

现了1个水稻脆鞘并矮生突变体bs1。BS1基因编码1

个GDSL酯酶家族(Plant GDSL lipase/esterase-like 

family)成员, 定位于多糖“合成工厂”高尔基体上。

通过对野生型和突变体细胞壁成分与结构进行分析, 

发现bs1突变体细胞壁中总乙酰酯含量升高, 且差异

来自水稻中最主要的半纤维素木聚糖。核磁共振

(HSQC)分析进一步明确了突变体中乙酰化修饰变异

的位置。重组BS1蛋白具有特异的木聚糖乙酰酯酶活

性, 反应产物得到了液相质谱(LC-QTOF)与核磁共

振分析的验证, 表明BS1确为木聚糖乙酰酯酶。BS1

在富含次生壁的维管束和厚壁组织中高表达, 影响木

质部导管的结构 , 进而影响植株形态等农艺性状

(Zhang et al., 2017c)。该研究不仅发现了细胞壁乙酰

化修饰存在去乙酰化过程, 也首次提出了细胞壁乙酰

化修饰调控的新理论——双向调控理论。 

巫永睿研究组对经典玉米胚乳粉质突变体

floury3进行了基因克隆和功能解析, 发现突变体千粒

重比野生型下降近60%, 但对营养和生殖生长没有明

显的影响。FL3基因编码1个PLATZ (plant AT-rich 

sequence- and zinc-binding)家族蛋白, 其PLATZ结
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构域的Asn/His氨基酸替换导致显性突变。FL3特异地

在胚乳组织中表达, 且约90%以上的转录本来自母

本, 偏离胚乳中正常的母本父本之比2:1。同时父本基

因组中的FL3基因启动子也被发现具有更高的甲基化

水平。研究表明, FL3是1个新发现的玉米印迹基因, 

主要由母本表达, 所以导致的显性突变表现为半显性

遗传效应。利用酵母双杂交筛选, 发现FL3可与RNA

聚合酶III转录复合体中的RPC53和TFC1互作。RNA

聚合酶III下游的5S rRNA和tRNA转录本在突变体中

也显著降低, 表明突变的FL3蛋白直接参与并负调控

RNA聚合酶III的转录(Li et al., 2017g)。该研究首次报

道了植物特有PLATZ转录因子家族的遗传和功能。 

高等生物的生长发育均依赖干细胞的维持和持

续的分化过程, 因此研究干细胞维持与分化调控的分

子机制一直是干细胞研究的热点。赵忠研究组揭示了

两类活性氧(ROS)分子——超氧根和H2O2作为新的

信号分子参与植物干细胞命运的决定。植物顶端分生

组织中, 超氧根在干细胞所在的区域显著富集, 并通

过激活干细胞重要调控基因WUS维持干细胞的命运, 

清除干细胞中的ROS则会导致干细胞命运的终止。

H2O2则在分化细胞所在的周边区富集 , 通过抑制

WUS和促进细胞分裂调控干细胞的分化。因此, 超氧

根与H2O2的平衡是决定植物干细胞命运的关键信号

分子(Zeng et al., 2017)。该研究为探讨高等生物干细

胞的共同属性和调控的共同机制提供了重要理论线

索。 

DNA拓扑异构酶1 (TOP1)是RNA转录和DNA复

制过程中调节DNA拓扑结构的重要因子。前期的研究

表明, 植物的生长发育需要TOP1, 但关于其在植物

不同生理过程中如何调节转录过程R-loop的产生还

知之甚少。孙前文研究组发现, 水稻OsTOP1在根尖

特异表达, 尤其是在分生组织和中柱。OsTOP1 RNAi

抑制表达或CPT (TOP1的抑制剂)处理的水稻幼苗与

WT或二甲基亚砜(DMSO)处理的水稻幼苗(对照组)

相比, 其根的发育和向地性产生缺陷。CPT处理后, 

水稻根尖生长素信号变弱, 极端运输受损, 且非对称

分布强烈。生长素信号转导和运输相关基因ARF19

和ABCB14在CPT处理后表达量明显降低。生物信息

学分析表明, 大部分生长素响应及运输相关基因具有

形成R-loops的潜力。DRIP和LM-PCR实验证明, 敲

降OsTOP1或抑制OsTOP1活性都将导致R-loop在

ARF19、ABCB13和ABCB14过度积累(Shafiq et al., 

2017)。该研究增强了人们对植物激素信号转导过程

中基因转录调控的认识。 

水稻茎尖分生组织决定了株高和穗长等重要农

艺性状。植物分生组织受多条信号通路调控, 其中

AGO10和miR165/166互作通过调控HD-ZIP III基因

的表达水平, 在维持植物分生组织活性和侧生器官发

育上发挥重要作用。万建民研究组鉴定了1个水稻转

录因子LBD12-1, 其可通过抑制AGO10减小茎分生

组织。过表达LBD12-1表现为株高降低、茎尖分生组

织变小、生长迟缓、叶片扭曲、结实率下降和分蘖数

增加。系统进化分析显示 , LBD12-1与拟南芥At 

LBD12最为接近。用DEX处理LBD12-1-GR转基因幼

苗, 结果表明LBD12-1基因是引起株高降低以及茎尖

分生组织变小的原因。LBD12-1几乎在所有组织中均

有表达。LBD12-1蛋白主要在茎尖、侧芽、幼穗和叶

鞘基部维管束组织中积累。LBD12-1蛋白定位于细胞

核中, 无转录自激活活性。进一步实验表明, LBD12-1

直接结合在AGO10启动子上抑制其表达。过表达

AGO10能回复LBD12-1过表达植株的表型。盐胁迫下

LBD12-1表达上升, AGO10转录受抑制, 茎尖分生组

织变小(Ma et al., 2017d)。该研究对认识植物茎尖分

生组织的调控机制具有重要意义。 

水稻茎秆发育包括茎秆的伸长和髓腔的形成, 二

者分别由居间和剩余分生组织决定。姚善国研究组发

现, 水稻中与拟南芥LFY基因同源的矮实秆基因SSC 

(SHORT and solid culm)点突变可导致水稻茎秆显著

缩短, 并伴随髓腔无法形成。通过对轻度过表达SSC

的转基因植株进行分析, 发现过表达植株株高显著降

低且髓腔变小, 说明髓腔的发育过程受到SSC基因

调控。转录组分析显示, 与野生型相比, ssc突变体中

KNOX类和赤霉素类代谢基因的表达水平明显改变, 

且此两类基因具有非常保守的与LYF结合的顺式元

件。遗传分析表明, 突变体茎秆变短的表型可被赤霉

素累积型突变体eui回复 , 然而髓腔形成的缺陷在

ssc/eui双突变体中依然存在。SSC主要通过维持赤霉

素的稳态来影响茎秆的伸长, 同时可能通过KNOX通

路调节剩余分生组织的活性从而影响髓腔的形成

(Wang et al., 2017g)。 

TIE1 转 录 抑 制 因 子 通 过 招 募 共 抑 制 因 子

TPL/TPRs在蛋白水平上抑制TCP转录因子的活性, 
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从而调控叶片的发育。秦跟基研究组筛选到与TIE1

互作且含有RING结构域的E3泛素连接酶TEAR1 

(TIE1-associated RING-type E3 ligase 1)。研究表明

TEAR1具有泛素连接酶活性, 而TIE1确实在植物体

内能泛素化并被降解调控。降低TEAR1及其同源基因

的功能可导致叶片边缘过度生长和叶锯齿增多等表

型。遗传分析表明, 过表达TEAR1可缓解TIE1过表达

导致的叶片发育缺陷表型, 而TEAR1缺失可增强因

TCP转录因子活性降低引起的叶片发育缺陷表型。

TEAR1根据内部条件和外部环境决定TIE1的降解来

解除TIE1对TCP活性的抑制, 从而正调控TCP的活

性(Zhang et al., 2017k)。该研究不仅首次发现了一类

RING类泛素连接酶在调控叶片发育过程中的重要功

能, 还揭示了一种新的精确调控TCP活性和叶片发育

的分子机制。 

植物由营养生长向生殖生长的转换过程称为开

花, 而开花时间对于植物能否成功繁衍至关重要。CO 

(CONSTANS)是光周期调控植物开花时间的关键因

子。孙加强研究组发现一类被miR319调控的TCP转

录因子在CO表达以及植物开花时间调控中发挥重要

作用。其研究显示, TCP转录因子能富集在CO启动子

区的特定区段, 并通过直接物理互作与开花正调控因

子FBHs和PFT1形成蛋白复合体, 进而激活CO的表

达, 促进植物开花(Liu et al., 2017a)。该研究揭示了

TCPs-FBHs-PFT1转录调控模块通过精细调控CO转

录表达协同调控植物开花时间的分子机理。成花素蛋

白是植物开花诱导的重要信号分子, 由FT (FLOWE- 

RING LOCUS T)基因编码。植物多条开花路径均整

合于对FT的表达调控, 然而除FT转录水平的调控, 

其它水平的调控及其作用机制还报道较少。武亮研究

组与毛龙研究组合作在麦类模式植物二穗短柄草

(Brachypodium distachyum)中发现FT同源基因FT2 

mRNA可通过选择性加工(alternative splicing, AS)同

时产生FT2α和FT2β两种蛋白, 且2种剪切体的积累

受植物发育阶段的影响。生化机制研究表明, FT2β可

干扰FT2α介导开花复合物的形成过程。特异敲除

FT2α和FT2β的转基因植株分别出现开花显著延迟和

提前表型, 表明FT2 AS直接影响麦类作物年龄介导

的开花路径(Qin et al., 2017b)。该研究为全面解析植

物开花的作用机制提供了新思路(Wu et al., 2013; 

Qin et al., 2017c)。 

Hd1是水稻光周期开花网络的核心元件。短日照

下 , 其正调控FT的同源基因Hd3a (Heading date 

3a); 长日照下, 则负调控Hd3a的表达。Hd1实现自身

功能转变的分子机制尚不清楚。欧阳鑫昊研究组发现, 

Hd1在长日照下对Hd3a的转录抑制依赖长日照开花

抑制因子DTH8。如果DTH8功能缺失, Hd1能在长日

照下表现出对Hd3a的转录激活活性。研究表明 , 

DTH8可与Hd1直接互作并结合到Hd3a的启动子区

域 , 使H3K27me3水平显著增加 , 从而发生转录抑

制; 当DTH8失去功能时, Hd1单独存在于Hd3a的启

动子区域, 使H3K27me3水平显著下降, 从而发生转

录激活(Du et al., 2017a)。该研究揭示了DTH8-Hd1

复合体在长日照下抑制水稻Hd3a转录的分子机制, 

对人们理解光周期调控的Hd1功能转换有促进作用。 

大豆是世界上重要的经济粮食作物, 起源于我国

黄淮海地区, 是典型的短日照作物。通常情况下, 高

纬度地区大豆品种引种到低纬度区域时, 由于其对光

周期极其敏感, 成熟期大大提前, 导致大豆植株生物

量和产量降低, 这极大地限制了低纬度地区大豆的种

植。大豆长童期(long juvenile, LJ)性状的导入, 突破

了大豆在低纬度地区产量极低的限制, 使大豆在低纬

度地区得以快速扩张和推广。孔凡江研究组与国内多

家单位合作克隆了J基因, 发现该基因是拟南芥ELF3 

(EARLY FLOWERING 3)的同源基因。他们通过功能

互补实验等方法验证了该基因的功能。在低纬度(短

日照)条件下突变型 j与野生型J相比大豆产量提高

30%–50%。进一步研究表明, 短日照条件下, J蛋白

能与大豆光周期开花的核心调控因子E1启动子的

LUX元件直接结合, 进而抑制E1基因的表达, 从而解

除E1对FT的抑制, 促进FT基因的表达上调。同时, 研

究还发现J基因的表达受到光敏色素蛋白E3和E4的

抑制 , 揭示了大豆特异的光周期调控开花的PHYA 

(E3E4)-J-E1-FT遗传网络。群体遗传学分析表明, J

基因在适应低纬度大豆品种中至少存在8种功能缺失

型等位变异。J基因多种变异的产生是大豆适应低纬

度地区和产量增加的重要进化机制, 低纬度地区的环

境压力是J基因产生变异的主要驱动力 (Lu et al., 

2017b)。 

ABC模型阐述了同源异型MADS-box蛋白通过

相互作用决定各轮花器官的发生和发育(Coen and 

Meyerowitz, 1991)。在被子植物进化中, B-和C-功能
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的花器官特征决定高度保守, 决定花被器官特征的A-

功能的保守性则存在争议(Theißen et al., 2000; Litt, 

2007; Causier et al., 2010)。孟征研究组通过解析水

稻AP1/FUL-like所有成员(OsMADS14、OsMADS15、

OsMADS18和OsMADS20)的功能 , 证明了OsMA- 

DS-14和OsMADS15行使典型的A-功能, 从而完善

了以水稻为代表的单子叶植物花发育的分子模型, 并

为进一步解析AP1/FUL-like基因在单双子叶植物进

化中的功能演化提供了新线索(Wu et al., 2017a)。植

物花序形态通过影响昆虫等传粉者与植物的互作, 进

而在决定植物传粉受精的成功率及后代繁衍过程中

发挥重要作用。秦源研究组发现, 细胞表面类受体蛋

白激酶ERECTA通过与染色质重塑复合物SWR1遗

传互作, 调节下游转录因子PRE1染色体构象, 激活

其表达, 从而促进植物花柄细胞的分裂以及伸长, 进

而调控拟南芥花序的形态建成(Cai et al., 2017a)。 

4.2  植物代谢生物学 

植物次生代谢产物对植物的生长发育作用重要, 然而

次生代谢产物影响植物生理进程的分子机制并不十

分清楚。罗杰研究组通过对水稻自然群体的黄酮代谢

组数据进行全基因组关联分析(GWAS), 得到了2个

主效基因(黄酮-7-氧糖基转移酶基因OsUGT706D1 

(Flavone 7-O-glucosyltransferase)和黄酮-5-氧糖基

转移酶基因OsUGT707A2 (Flavone 5-O-glucosyl- 

transferase)), 这2个主效基因的等位变异控制不同

水稻品种中5-氧糖基黄酮及7-氧糖基黄酮的含量, 从

而影响植物的紫外线耐受能力, 且其超表达均能显著

提高植株的紫外线耐受性(Peng et al., 2017)。该研究

揭示了水稻氧糖基黄酮自然变异的生化基础及其在

紫外线耐受方面的作用, 为作物遗传改良提供了新资

源。 

异黄酮是具有多种功能的生物活性物质, 在植物

防御及共生系统中行使重要功能。异黄酮含量是大豆

的重要品质性状之一, 是复杂的数量性状。目前对大

豆异黄酮生物合成的调控机制了解很少。喻德跃研究

组使用大豆355K SNP高通量芯片, 通过全基因组关

联分析, 克隆到1个与大豆异黄酮含量相关的R2R3

型MYB转录因子基因GmMYB29。结合亚细胞定位等

研究, 他们证明GmMYB29对大豆异黄酮的生物合成

基因(IFS2和CHS8)具正向调控作用, 进而影响大豆

异黄酮的含量(Chu et al., 2017)。该研究为大豆异黄

酮分子育种提供了新的基因信息。 

番茄是现代人类饮食中有机酸、糖和抗氧化营养

素的重要来源之一。苹果酸作为果实中主要的有机酸, 

其含量及比例决定了大多数果实的风味品质。叶志彪

研究组通过对272份材料进行全基因组关联分析、连

锁作图和基因功能分析, 定位到调控番茄苹果酸积累

的主要QTL (TFM6)。TFM6编码1个铝激活苹果酸转

运蛋白(ALMT9), 该蛋白定位于液泡膜上。研究发现

ALMT9启动子中的1个3 bp插入缺失(InDel)与果实中

苹果酸含量完全连锁。进一步分析表明, ALMT9 indel_3

位于Sl-ALMT9启动子中的1个可被WRKY42直接结

合的W-box元件中。WRKY42通过结合Sl-ALMT9启

动子上的W-box负调控Sl-ALMT9的表达, 进而抑制

番茄果实中苹果酸的积累。此外, 过表达Sl-ALMT9

能提高根系苹果酸的转运, 进而增强番茄对铝毒的耐

受性。进化分析显示, Sl-ALMT9 indel_3在番茄驯化改良

过程中受到人工选择(Ye et al., 2017a)。该研究表明, 

Sl-ALMT9可能是番茄驯化和改良过程中的关键位点, 

为改善果实风味与品质奠定了遗传基础。此外, 张劲

松研究组通过分析大豆种子发育不同阶段根、茎和叶

等转录组数据中的表达差异基因, 及栽培大豆特异的

调控籽粒油分的基因共表达网络, 鉴定出油脂快速合

成时期的种子偏好表达转录因子基因GmZF351。研

究表明该基因在驯化中受到人工选择。GmZF351编

码串联CCCH锌指蛋白, 该蛋白定位于细胞核并具有

转录激活活性。过表达GmZF351显著提高转基因拟

南芥和转基因大豆种子的油脂含量。GmZF351可直

接激活油脂合成及贮存基因BCCP2、KASIII、TAG1

和OLEO2。GmZF351还结合WRI1的启动子正调控

其表达, 并通过WRI1下游基因Pkpα和Pkpβ1进一步

提高转基因拟南芥的质体丙酮酸激酶活性, 为脂肪酸

合成提供更多的乙酰-CoA, 从而促进油脂在种子中

的积累。对ZF351进行单倍体型和进化树分析, 发现

GmZF351单倍体型来自野生大豆III型, 并与高基因

表达量、启动子活性和油脂含量相关联(Li et al., 

2017i)。该研究揭示了大豆中新的油脂积累调控机制, 

为驯化过程中提高油脂含量提供了理论支持。 

另外, 李刚研究组对植物光信号相关突变体内淀

粉的含量进行了详细检测, 发现光信号蛋白FHY3和

FAR1在植物淀粉代谢中具有重要的调控作用。遗传
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学实验证实, 在fhy3/far1双突变体内组成型表达淀粉

去分支酶ISA2基因能显著提高植株叶淀粉的含量, 

并能回复淀粉粒结构异常的表型。该研究揭示了

FHY3和FAR1通过直接调控淀粉合成过程中ISA2基

因的表达, 从而介导外界光信号与内源糖信号共同调

控淀粉的合成(Ma et al., 2017c)。 

4.3  植物生殖生物学 

亲和的花粉黏着到柱头上后, 萌发产生极性生长的花

粉管。通过花粉管将精细胞运送至胚囊启动双受精。

目前, 微丝骨架动态组装对花粉管生长的重要作用已

普遍被人们所接受, 但潜在的作用机制还不清楚, 其

原因是人们对生长区域微丝的动态特性和空间排布

形式还缺乏统一的认识。黄善金研究组研究表明, 花

粉管顶端微丝主要从质膜聚合而来, 并在花粉管顶端

区域形成特定的空间排布: 周质微丝束和胞质纤细微

丝。这些微丝在调控花粉管中囊泡的向顶端运输和回

流方面发挥不同功能。其中, 周质微丝束负责囊泡的

向顶端运输; 中间的胞质微丝则可能通过发挥物理屏

障作用主动调控囊泡回流。当花粉管拐弯时, 微丝在

朝向的一侧经历快速解聚和聚合过程, 使顶端微丝结

构重排以引导囊泡往新的生长位置聚集, 进而推动花

粉管向新的方向生长(Qu et al., 2017b)。后续该研究

组对微丝解聚因子ADF10的功能进行了研究, 发现

胞质内微丝的特定空间排布方式对其发挥物理屏障

作用至关重要(Jiang et al., 2017c)。微丝骨架作为细

胞器和囊泡运输的轨道, 将生长相关物质运往顶端。

但在花粉管顶端, 微丝骨架和囊泡如何互作尚不确

定。任海云研究组发现, 百合formin蛋白LlFH1定位在

花粉管顶端的囊泡上并参与微丝刷状环结构的形成。

体外生化实验证明, LlFH1在profilin存在的条件下可

促进肌动蛋白成核, 并促进微丝正端的延伸。由此推

测LlFH1可能从囊泡上起始微丝的组装 (Li et al., 

2017j)。该研究揭示了LlFH1与profilin协同调控花粉

管顶端微丝与囊泡的互作。ADF (actin-depolymeriz- 

ing factor)是一类在所有真核生物中都保守存在的微

丝结合蛋白, 通过剪切和解聚微丝的蛋白参与调控细

胞中微丝骨架的动态变化。向云研究组发现, 被子植

物微丝结合蛋白ADF通过内含子滑动机制演化出束

化微丝的新功能(Nan et al., 2017)。此外, 他们还发

现ADF5的功能缺失导致花粉萌发速率和花粉管生长

速率均显著降低, 且显著降低adf5突变体花粉萌发过

程中微丝数量和微丝束化程度及减慢adf5突变体微

丝的动态变化(Zhu et al., 2017b)。该研究表明ADF5

成束微丝功能对被子植物花粉萌发和花粉管生长至

关重要。 

植物的受精过程涉及复杂的花粉管与雌性细胞

的互作, 以调控花粉管导向胚囊以及花粉管的完整性

和适时释放精细胞。已有研究表明, 半胱氨酸丰富小

肽LURE和亮氨酸丰富重复基序型受体激酶(LRR- 

RK) PRK6在花粉管导向珠孔的过程中起关键作用。

柴继杰研究组通过大量的体外生化以及半体内功能

实验, 证明PRK6是LURE的体内直接受体, 并通过

解析PRK6-LURE1.2复合物晶体结构揭示了原子层

面的特异识别机制。研究结果显示, LURE可能通过干

扰花粉管PRK6正常的生长功能来实现花粉管吸引

(Zhang et al., 2017v)。该研究为更好地理解花粉管吸

引的分子机制提供了新线索。 

许多顶端生长的细胞能够响应引导信号, 在此过

程中, 细胞精确调控其朝向信号源生长。虽然已鉴定

出一些信号感知因子, 但对引导过程中控制生长方向

的下游信号知之甚少。杨贞标研究组发现, 调控花粉

管极性生长的信号网络在花粉管导向生长过程中起

重要作用。在此信号网络中, 花粉管顶端定位的胞吐

具有整合花粉管导向信号和ROP1信号以及协调胞内

信号与细胞壁张力的作用(Luo et al., 2017a)。该研究

揭示了一种胞吐协调信号机制, 在细胞响应信号梯度

及顶端生长与引导的联系间起重要作用。此外, 郭毅

研究组证明, 拟南芥花粉和花粉管优势表达的A36和

A39具有典型天冬氨酸蛋白酶活性, 定位于花粉管细

胞膜, 参与调控花粉的发育及花粉管导向(Gao et al., 

2017)。 

另外, 张彦研究组发现, 衔接蛋白复合体1G亚

基(AP1G)参与助细胞在感受花粉管后的死亡过程, 

突变体不能使花粉管爆裂释放精细胞, 无法完成双受

精。进一步遗传学分析表明, AP1G通过调控助细胞内

质子泵的活性, 改变助细胞液泡的酸度, 从而影响花

粉管接纳(Wang et al., 2017i)。该研究揭示了液泡酸

度对细胞死亡过程的关键作用, 为解析植物特异性细

胞死亡过程提供了重要信息。 

自交不亲和是存在于显花植物中区分自己和异

己花粉的一种重要的种内生殖障碍, 主要由1个复等
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位基因构成的单一遗传位点(S位点)控制。在茄科、

车前科和蔷薇科物种中, S位点编码的花柱S因子S-

核酸酶与花粉S因子SLF分别控制花柱和花粉的自交

不亲和性。已有研究显示, S-核酸酶与SLF在细胞质

中的互作决定了两者自己异己识别的特异性, 但特异

性识别的机制尚不清楚。薛勇彪研究组发现, SLF和

S-核酸酶的蛋白表面静点势介导了自己异己的特异

性识别(Li et al., 2017f)。该研究为深入阐明自交不亲

和机制提供了新见解。 

花粉发育除受自身基因的调控, 也涉及花粉与花

药壁细胞的互作。花粉外壁是花粉表面的保护性结构, 

可保护花粉不受环境胁迫的影响。孢粉素是花粉外壁

的主要成分, 是一种由脂肪酸衍生物和酚类化合物构

成的高分子聚合物。由于孢粉素的高度化学惰性, 其

具体的化学组成一直是一个未解之谜, 特别是对芳香

类组分及其作用还了解甚少。梁婉琪研究组揭示了水

稻乙酰转移酶DPW2 (DEFECTIVE POLLEN WALL 

2)在花粉外壁形成中的作用。DPW2隶属水稻BAHD

家族HXXXD类型乙酰转移酶, 具有羟基肉桂酰辅酶

A-ω-羟基脂肪酸乙酰转移酶活性。其在花药绒毡层和

小孢子中高水平表达, 功能缺失导致花粉外壁发育缺

陷。dpw2突变体花药角质组分中的羟基脂肪酸和芳

香性脂肪酸单体较野生型有不同程度的升高, 而花粉

外壁中酚类物质含量下降, 表明DPW2可能影响水稻

花药中芳香酸的羧基基团与脂肪酸羟基基团之间的

交联(Xu et al., 2017b)。该研究为解析水稻花粉外壁

的化学组成提供了新线索。已有研究揭示众多调控因

子在促进花粉壁组分合成与运输及发育过程中的作

用, 但抑制花粉外壁相关组分过量合成的信号分子尚

不清楚。常芳研究组解析了负向调控花粉外壁形成过

程的胞外信号分子CLE多肽激素及其作用机制, 发现

CLE通过抑制AMS-ATMY-B103/80-MS1转录网络的

有害过量表达, 将花粉外壁组分合成维持在合理水

平, 最终保证花粉外壁的正常结构和育性(Wang et 

al., 2017m)。WRKY蛋白是植物特有的转录因子, 广

泛参与调控逆境应答反应和生长发育过程。余迪求研

究组发现, 拟南芥WRKY34和WRKY2能与花粉特异

表达蛋白VQ20在细胞核内互作形成复合物, 调控花

粉的发育和活性(Lei et al., 2017)。 

花药角质层和花粉是花粉发育与受精的保护屏

障。金危危研究组发现了1个花药角质层和花粉外壁

发育缺陷的玉米雄性不育突变体ipe1 (irregular pol-

len exine 1)。IPE1在花药绒毡层中特异性表达, 编码

1个定位于内质网的葡萄糖-甲醇-胆碱氧化还原酶, 

该酶催化羟基脂肪酸转化为双元脂肪酸, 从而保障花

药的正常发育过程(Chen et al., 2017d)。该研究揭示

了一种新的植物雄性育性形成的分子机制, 为玉米雄

性不育化制种提供了种质资源。花药发育过程中, 孢

原细胞(archesporial cell)通过细胞分裂形成内层的

初生造胞细胞(primary sporogenous cell, PS)以及外

层的初生周缘细胞(primary parietal cell, PP), PS通

过细胞分裂发育成花粉母细胞, 而PP发育成花药的

壁层细胞。SPL/NZZ (SPOROCYTEL-ESS/NOZ- 

ZLE)已被证明是调控拟南芥孢原细胞分化的关键因

子。白书农研究组发现, 蛋白激酶MPK3/6可通过磷

酸化SPL蛋白调控孢原细胞的分化 (Zhao et al., 

2017c)。该研究既进一步证实了SPL基因表达的特异

性, 也提供了一个全新的研究二倍体生殖细胞分化所

需的分子工具。 

被子植物受精后, 合子经过1次不均等分裂产生

1个较小的顶细胞, 1个较大的基细胞。这2个姊妹细胞

的发育命运截然不同, 前者发育为胚胎, 后者主要发

育为胚柄并最终解体消失。合子的不等分裂及顶基细

胞发育命运的特化对胚胎发生和种子形成至关重要。

合子分裂后是否就已决定2个子细胞的发育命运, 亦

或顶基细胞的不同发育命运是何时开始编程的, 该问

题多年来一直是个未解之谜。孙蒙祥研究组通过激光

切割技术结合单细胞培养, 体内体外实验证实了在二

胞原胚时期基细胞发育命运的特化已然启动, 且是一

种自主特化过程(Qu et al., 2017a)。这一发现例证了

合子极性发育的生物学意义, 为揭示合子胞质极性分

布及其在细胞命运决定中的作用提供了可信的依据。

真核生物中, 蛋白质的SUMO修饰(SUMOylation)参

与重要的发育过程。陈福禄研究组发现 , 拟南芥

SUMO蛋白酶SPF1 (SUMO PROTEASE RELATED 

TO FERTILITY 1)和SPF2基因通过调节花结构、雌

雄配子体和胚胎的发育, 协同调节植物的育性。这2

种蛋白酶在体内外均能将蛋白上的SUMO切除, 其功

能缺失导致生殖和胚胎特异性基因的异位表达, 进而

导致雌雄配子以及胚胎发育严重异常 (Liu et al., 

2017d)。该研究解析了SUMO蛋白酶调控植物育性的

分子机制, 为后续作物改良提供了新线索和思路。绝
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大多数植物的种子由1个合子胚发育而来, 而大多数

柑橘(Citrus reticulata)品种1粒种子可产生2–10个由

珠心组织体细胞发育的无性胚。柑橘的多胚性是自然

界中最稳定的无融合生殖类型之一, 在苗木繁育中常

利用多胚性来生产整齐一致的砧木。在柑橘栽培过程

中也常利用多胚性保存优良基因型。徐强研究组利用

单分子测序技术构建了迄今为止最为完整的柑橘基

因组, 发掘到控制柑橘多胚的关键基因CitRWP, 明

确了多胚形成与MITE转座子插入有关(Wang et al., 

2017p)。柑橘多胚基因的发掘和利用对提高柑橘育种

效率具有重要意义, 同时对大田作物引入无融合生殖

性状固定杂种优势也具有借鉴价值。 

动物中, 减数分裂的产物可直接发育成配子, 而

高等植物中花粉母细胞经过减数分裂产生小孢子, 每

个小孢子经过2次有丝分裂产生包括1个营养细胞核

和2个精细胞的花粉(即雄配子体)。瞿礼嘉研究组发

现, 在拟南芥中bHLH转录因子DROP1/2功能缺失突

变体产生没有精细胞的花粉, 这种异常的花粉能萌发

产生花粉管, 因此表明精细胞不是花粉管发育所必需

的(Zhang et al., 2017i)。减数分裂是单倍体性细胞发

生的关键环节之一, 其间的染色体重组保证了同源二

价体的形成及其后期的正确分离。已有研究表明, 减

数分裂重组起始于SPO11催化的DNA双链断裂, 断

裂末端在重组酶RAD51家族成员的帮助下完成单链

入侵, 形成1个重组中间体D-loop。哺乳动物和植物

RAD51家族有7个成员 , 植物RAD51、RAD51C和

XRCC3在重组中功能非冗余, 但其重组机制还不清

楚。王应祥研究组发现 , 在拟南芥中 , RAD51C和

XRCC3通过与RAD51互作形成蛋白复合体 , 促进

RAD51在染色体上的正确定位, 从而保证重组的有序

进行(Su et al., 2017b)。该研究为理解真核生物减数分

裂重组中RAD51家族成员的作用机制提供了新认识。 

DNA 双 链 断 裂 (DNA double-strand breaks, 

DSBs)对细胞来说是最严重也是最致命的DNA损害

类型 , 而同源性重组 (homologous recombination, 

HR)是细胞的DSB主要修复方式。戚益军研究组以拟

南芥为研究材料, 通过GUS染色发现, 双链RNA结

合蛋白IDN2 (INVOLVED IN DE NOVO 2)及其同源

蛋白IDP1和IDP2对DSB有效修复是必需的, 且在丧

失RNA结合能力的idn2-1突变体中, DSB修复效率显

著下降, 表明RNA可能在IDN2调控DSB修复中发挥

作用。通过BiFC等实验发现, IDN2能与HR修复通路

中的1个关键蛋白RPA (Replication Protein A)互作。

IDN2以及diRNA效应蛋白AGO2 (ARGONAUTE 2)

功能的丧失可导致RPA在DSB位点过多聚集, 并造

成HR通路关键重组酶RAD51发生错误定位。上述结

果表明, IDN2可在AGO2/diRNA的引导下, 与DSB位

点结合的RPA发生相互作用, 促进DSB位点RPA被

RAD51替换, 进而促进DSB修复(Liu et al., 2017e)。

该研究为真核细胞复杂精细的DSB修复机制提供了

新证据。 

减数分裂过程中, 性母细胞会主动产生DSB, 起

始同源重组。同源重组正常发生在同源DNA之间, 若

在非同源DNA之间发生重组, 则会导致后代基因组

紊乱。程祝宽研究组发现1个新的重组中间体蛋白

MEICA1 (MEIOTIC CHROMOSOME ASSOCIA-

TION 1), 该蛋白是一个非常保守的真核生物蛋白。

MEICA1突变导致染色体间的异常黏连和染色体碎

片, 这些异常黏连和碎片依赖于SPO11-2和DMC1, 

但与KU70介导的非同源末端连接修复途径无关。

MEICA1能与MHS7互作, 共同参与抑制非同源重组

的发生。MEICA1亦能与TOP3a互作, 并且MEICA1

突变能部分回复突变体msh5和hei10的染色体交叉

结数目, 说明MEICA1具有调节重组频率的功能(Hu 

et al., 2017b)。此外, 该研究组还通过图位克隆, 在

水稻中发现了1个新的参与偶线期染色体形态建成的

因子ZYGO1 (ZYGOTENE 1)。在zygo1突变体中, 偶

线期染色体不能聚集, 从而散布在整个细胞核中, 端

粒花束也不能形成。因而在整个减数分裂期, 观察不

到偶线期的出现, 从而表现为一个没有偶线期的突变

体。ZYGO1突变影响OsSAD1在核膜的极性定位, 并

且由ZYGO1控制的染色体形态建成独立于DSB形成

等一系列重要事件。由于偶线期染色体形态不能正确

建成, 对随后的同源染色体配对、联会和交换均产生

很大影响。ZYGO1编码1个新的F-box蛋白, 该蛋白通

过其F-box结构域与OSK1蛋白互作, 表明ZYGO1作

为SCF复合体的组分, 调控偶线期染色体的形态建成

(Zhang et al., 2017f)。 

5  蛋白质组学 

在植物蓝铜蛋白中最为著名的当属光合电子传递链

上的质体蓝素(plastocyanin)。陈月琴研究组通过系统
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的形态学和细胞学观察结合分子生物学手段, 揭示了

miR408靶向蓝铜蛋白编码基因OsUCL8可影响叶绿

体内铜离子的稳态, 进而导致水稻光合速率增强和产

量增加。他们发现, miR408过表达可使水稻产量增加, 

而其靶基因OsUCL8的CRISPR敲除或RNAi敲低植

株也表现出与miR408过表达一致的表型。该研究表

明, 细胞质定位的蓝铜蛋白OsUCL8会影响植物细胞

的总铜含量和叶绿体铜库, 导致叶绿体内质体蓝素的

稳定性发生变化, 进而改变植株的光合作用效率及株

型等产量性状(Zhang et al., 2017l)。 

果胶是植物细胞壁的重要组分, 也是植物细胞壁

结构最为复杂的多糖。果胶裂解酶是众多果胶降解酶

中的成员之一, 其能通过β-消除机制将去酯化的果胶

降解成1个短链的果胶分子和1个4,5-不饱和寡聚半

乳糖醛酸。在植物中, 果胶裂解酶的功能主要表现在

花粉和花药发育及果实成熟等方面, 但其在水稻中的

功能还报道较少。曾大力研究组与国内多家单位合作

利用1个水稻矮杆、早衰突变体del1 (dwarf and early- 

senescence leaf 1), 借助图位克隆手段分离了DEL1

基因, 该基因编码1个果胶裂解酶前体(Pectate Lyase 

Precursor)。DEL1突变导致细胞壁组成成分及结构发

生变化 , 同时引起同聚半乳糖醛酸 (homogalactur- 

onan)甲酯化升高。上述结果表明, 果胶裂解酶介导的

细胞壁变化可引起水稻叶片衰老(Leng et al., 2017)。

该研究揭示了水稻植株发育和叶片衰老的新机制。 

拟南芥细胞核HtrA蛋白酶Deg9参与信号蛋白

ARR4的质量控制, 从而调控光信号与细胞分裂素信

号, 对维持和协调叶绿体的发育及功能非常重要。张

立新研究组通过体外纯化Deg9蛋白, 解析了Deg9的

晶体结构。他们发现Deg9是1个新颖的八聚体, 由2

个不同构象的四聚体组成。根据结构及生化分析, 他

们提出了Deg9识别与降解底物ARR4的结构模型 , 

Deg9是在细胞核中首次被发现的非泛素蛋白酶降解

体系(Ouyang et al., 2017)。该研究揭示了一种新的

蛋白酶调节机制, 拓宽了人们对蛋白酶结构与功能及

细胞核中蛋白降解机理的认识。 

6  光合作用与光形态建成 

6.1  叶绿体发育与光合作用 

叶绿体是一类由双层膜包裹的细胞器, 以二元分裂的

方式进行增殖, 其分裂对于维持子代细胞与亲代细胞

的连续性等具有重要意义。叶绿体的分裂由一个巨大

的、在叶绿体中部组装起来的、贯穿内外膜且主要由

蛋白质构成的分子机器介导。 该分裂机器的核心成分

包括内膜基质侧的FtsZ环和外膜胞质侧的ARC5环。

这2个环状物主要由内膜蛋白ARC6和外膜蛋白

PDV2互作连接与调控, 但目前其连接和调控机制尚

不清楚。冯越研究组与高宏波研究组合作, 首先通过

蛋白质结构生物学手段解析了ARC6-PDV2复合物位

于叶绿体膜间隙部分的三维晶体结构。从结构出发, 

他们进一步证明了PDV2的N端通过自身形成二聚体, 

拉近2个ARC6分子, 从而使ARC6所结合的FtsZ分子

相互靠近, 以起到稳定以及凝聚FtsZ原丝(protofila- 

ment)的作用(Wang et al., 2017n)。据此, 该研究提

出了PDV2介导叶绿体分裂装置组装的一个简化模

型, 为植物叶绿体分裂领域的研究奠定了重要的结构

基础。卢从明研究组揭示了PPR-SMR蛋白SOT1参与

拟南芥叶绿体23S–4.5S核糖体RNA前体加工的分子

机制。他们发现, SOT1的PPR结构域可特异识别叶绿

体23S–4.5S核糖体RNA前体5′末端一段13个核苷酸

的序列, 并通过其SMR结构域剪切该识别序列的下

游序列 , 从而参与拟南芥叶绿体23S–4.5S核糖体

RNA前体的成熟。通过突变SOT1蛋白的PPR结构域

的特定位点, 他们证明了SOT1具有序列特异的RNA

内切酶活性, 且能被人工改造用来识别并剪切预期的

RNA底物 , 为RNA操作提供了一种新的潜在工具

(Zhou et al., 2017d)。此外, 该研究组还通过对拟南

芥中PSI复合物积累期间PsaC的组装进行探索, 揭

示了TPR蛋白Pyg7通过与PSI组分PsaC互作参与

PSI生物合成的分子机制(Yang et al., 2017b)。目前, 

人们已对拟南芥质体MORFs蛋白的功能进行了大量

研究, 但MORFs在其它物种(特别是水稻)中影响植

物发育的潜在分子机制仍不十分清楚。路铁刚研究组

与谷晓峰研究组合作鉴定到1个水稻wsp1突变体。基

因克隆实验表明, WSP1编码1个与拟南芥MORF同

源的蛋白, 定位于叶绿体。其突变改变了叶绿体多个

RNA编辑位点的编辑效率、叶绿体核糖体生成以及

ndhA剪切, 同时影响了叶绿体的发育及叶绿素合成

(Zhang et al., 2017x)。该研究证明了水稻WSP1蛋白

在叶绿体发育中具有重要作用, 拓宽了人们对水稻

MORF家族蛋白的认识。 
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叶绿素是光合作用最重要的色素, 关于叶绿素的

合成研究多集中在其卟啉环的代谢过程方面, 而对其

植烯侧链的供应研究尚少。植烯来自叶绿体的牻牛儿

基牻牛儿基焦磷酸(GGPP), GGPP也是赤霉素等重

要生理物质合成的前体。卢山研究组发现, GGPP合

酶(GGPPS)可在叶绿体基质中形成同源二聚体, 而

在类囊体中与招募蛋白GRP组成异源二聚体。酶活分

析等实验证明, 异源二聚体的结合能力更强, 且酶促

活性更高, 反应更专一。叶绿素的生物合成依赖于类

囊体上由GGPPS/GRP异源二聚体所产生的GGPP。

根据对突变体植株的研究表明, 水稻利用GRP调控

GGPPS在同源和异源二聚体之间的分配, 并以此调

配GGPPS在叶绿体基质和类囊体上的分布与酶活, 

从而优先为叶绿素植烯侧链的合成提供底物(Zhou et 

al., 2017a)。该研究发现了水稻叶绿体中一个新蛋白

GRP, 并很好地解释了植物对叶绿素合成的保障机

制, 对农作物生产具有重要意义。王宏斌研究组也对

叶绿素合成进行了研究, 揭示了2个叶绿体氧化还原

调节因子——硫氧还蛋白(TRX)和NADPH依赖的硫

氧还蛋白还原酶C (NTRC), 通过作用于镁原卟啉IX

甲基转移酶CHLM实现对叶绿素合成途径的调控(Da 

et al., 2017)。叶绿素降解同样具有重要的生物学功

能。镁去螯合酶NYE1和NYE2是催化叶绿素降解的关

键酶。蒯本科研究组发现, NYE1和NYE2同时缺失可

导致拟南芥绿色种子成熟过程中积累游离叶绿素, 照

光后产生过多的活性氧, 致使种子逐渐褪绿并最终丧

失发芽能力(Li et al., 2017p)。 

光合作用是地球上最为重要的化学反应之一。植

物、藻类和蓝细菌进行的放氧型光合作用不仅为地球

上的生命活动提供了赖以生存的物质和能量, 而且维

持着地球大气环境及碳氧的平衡。光合膜蛋白复合物

的组装与功能调控是光合能量高效传递和转化的基

础。黄芳研究组通过系统生物学研究, 在莱茵衣藻

(Chlamydomonas reintmrdtii)中发现1个新的专门负

责PSI功能调控的捕光蛋白因子Msf1。研究表明 , 

Msf1在协调PSI核心蛋白合成与色素合成之间起桥梁

作用, 色素结合蛋白参与PSI的功能维护或生物发生

过程(Zhao et al., 2017e)。杨春虹研究组则以重组天

线及从野生型和缺失新黄质的拟南芥突变体提取的

捕光天线为材料, 应用不同色素组合的体外重组技术

等, 探究了新黄质在PSII大量天线中的功能调节作

用, 发现新黄质的结合显著影响紫黄质对大量天线的

亲和力, 并进一步影响叶黄素循环和非光化学淬灭的

调控(Wang et al., 2017j)。 

光合作用需要与植物生长环境相适应, 高温会造

成类囊体膜上复合体蛋白迅速降解, 叶片光合机能丧

失, 进而导致作物严重减产甚至最终死亡。高温胁迫

会启动大量热激蛋白的合成, 其中包括核基因编码且

定位于叶绿体的小热激蛋白HSP21。郭房庆研究组揭

示了小热激蛋白HSP21作为分子伴侣蛋白通过与

PSII核心亚基蛋白直接结合, 维持高温胁迫下PSII复

合体及类囊体膜的稳定性, 进而提高植物高温胁迫下

的光合效率及存活率。他们发现, 高温诱导HSP21表

达受叶绿体反馈信号途径关键组分GUN5的调控。遗

传证据表明, 组成型表达HSP21可显著提高高温胁

迫敏感突变体gun5的存活率(Chen et al., 2017c)。该

研究为阐释HSP21的保护功能奠定了坚实的细胞学

基础。线粒体交替氧化酶(AOX)在PSII的光保护中发

挥作用。高辉远研究组比较分析了C3和C4植物AOX

途径的作用机制, 发现在C3植物中AOX途径具有光

保护作用, 主要通过维持光呼吸及从叶绿体输出过量

的还原物质实现; 而在C4植物中, AOX途径不具有光

保护功能(Zhang et al., 2017y)。 

6.2  光形态建成和信号转导 

光受体感知光的波长和方向等信号。隐花色素CRY2

是植物的1个蓝光受体, 在植物开花调控等方面发挥

重要作用。磷酸化修饰作为隐花色素信号转导途径中

的重要生化反应, 其分子机制还不清楚。左泽乘研究

组与美国的科研单位合作发现了隐花色素CRY2的蛋

白激酶PPKs, 并证明PPKs对CRY2的磷酸化特异性

地依赖于蓝光。通过质谱分析, 他们鉴定出PPKs磷酸

化CRY2的位点, 发现这些位点与植物体内CRY2的

位点基本一致, 揭示了PPKs是CRY2的主要蛋白激

酶。此外 , 植物体内PPKs蛋白的缺失会显著影响

CRY2蛋白的磷酸化程度和稳定性, 并最终影响CRY2

蛋白的生理功能, 导致拟南芥植株开花延迟(Liu et al., 

2017g)。另外, 该研究组与美国的科研单位合作, 发现

CRY1和CRY2可与其互作蛋白BIC1及BIC2 (Blue 

Light Inhibitors of Cryptochromes 1 and 2)形成负反

馈环, 相互调控它们的活性(Wang et al., 2017o)。 

光敏色素(phytochromes, phy)是植物体内感受
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红光和远红光的主要光受体, 具有抑制避荫反应的功

能。王海洋研究组发现拟南芥在遮荫条件下光敏色素

的功能受到抑制, 导致其互作因子PIFs蛋白快速积

累, PIF蛋白能与MIR156基因家族多个成员的启动子

直接结合并抑制MIR156基因的表达, 引起其靶基因

SPL家族成员表达升高, SPL蛋白进一步调控植物株

高以及开花时间等一系列重要农艺性状(Xie et al., 

2017b)。该研究首次阐明了光敏色素phyB-PIFs和

miR156-SPLs调控模块之间的互作关系, 完善了避

荫反应的调控机理。PIFs是最早发现的与光敏色素互

作的bHLH型转录因子, 其是光信号通路的另一类关

键负调控因子。黑暗中PIF3稳定存在, 见光后则迅速

降解。PIF3随着光暗变化的机制对于植物在不同光环

境下生存具有决定意义。因此, 其稳定性调控一直备

受关注。陈浩东研究组近期鉴定到一组新的促进PIF3

降解的E3泛素连接酶SCFEBF1/2。与之前报道的

CRL3LRBs不同, SCFEBF1/2正调控光形态建成。他们

的研究表明 , 黑暗中生长的植物在见光过程中 , 

SCFEBF1/2可通过泛素化PIF3促进其快速降解, 但并

不影响phyB的含量。该调控过程依赖于被光激活的光

敏色素诱导的PIF3磷酸化。然而, PIF3与EBF1/2互作

不依赖于光信号或PIF3磷酸化 , 但PIF3-EBF1/2与

SCF核心组分的结合依赖于光信号或PIF3磷酸化

(Dong et al., 2017a)。该研究揭示出一种新的SCF复

合体激活机制。 

COP1 (CONSTITUTIVELY PHOTOMORPHO- 

GENIC 1)是植物光信号转导通路中的核心抑制因子。

在拟南芥中, COP1可以与SPA (SUPPRESSOR of 

phyA-105)蛋白形成十分紧密的复合体, 作为E3泛素

连接酶通过介导光信号的正调控因子泛素化降解来

参与调控植物的多个光控生长发育过程。邓兴旺研究

组最新研究表明, COP1/SPA复合体除作为E3泛素连

接酶发挥作用外, 在持续黑暗生长的幼苗中, 还可通

过非蛋白降解途径来抑制光形态建成。他们的研究表

明, 油菜素内酯信号通路中重要的负调控因子BIN2 

(BRASSINOSTEROID-INSENSITIVE 2)是另一类光

形态建成抑制因子 PIF3 (PHYTOCHROME IN-

TERACTING FACTOR 3)的一个激酶。黑暗条件下, 

BIN2可直接介导PIF3的磷酸化与降解, 且在COP1

的下游起作用。COP1/SPA复合体可通过抑制BIN2

活性进而促进蛋白的稳定来发挥作用(Ling et al., 

2017)。该研究揭示了COP1抑制光形态建成的新机

制, 对深入发掘动植物中COP1的新功能与作用机理

提供了重要启示。 同时, 邓兴旺研究组的另一项工作

阐明了COP1复杂而精密的调控机制。他们结合遗传

学和生物化学的方法 , 证明了丝氨酸 /苏氨酸激酶

(Serine/Threonine Kinase) PID (PINOID)直接与

COP1互作, 并可针对其第20位丝氨酸残基进行磷酸

化修饰, 该翻译后修饰导致COP1活性适度降低, 从

而维持植物体内COP1的活性处于一个正常稳定的状

态, 以使植物在生长过程中适应多变的生长环境, 确

保其顺利进行光形态建成(Lin et al., 2017)。该研究揭

示了光调控植物幼苗形态建成的一个重要分子机制, 

对进一步理解光调控植物生长发育信号通路具有重

要意义。此外, 毛同林研究组和李继刚研究组发现了

COP1的新底物——微管结合蛋白WDL3。黑暗条件

下, COP1通过与WDL3直接结合定位到微管骨架上, 

在细胞质中经过泛素化WDL3介导其降解, 进而影响

微管的稳定性和动态变化, 调控植物下胚轴细胞的伸

长生长(Lian et al., 2017)。该研究揭示了黑暗下分布

于细胞质的COP1介导下游底物降解的新功能。 

植物幼苗在黑暗下利用种子所带的能量进行暗

形态建成, 此时质体是白色体, 没有叶绿素合成, 在

土壤中幼苗同时承受着土壤机械压力; 幼苗破土见光

后, 白色体很快发育成叶绿体, 并伴随叶绿素的合

成, 幼苗变绿, 植物进入光合自养生长, 该转变过程

对植物至关重要。施慧研究组和钟上威研究组合作, 

发现乙烯信号途径的关键转录因子EIN3与光信号途

径的重要抑制因子PIF3能直接互作, 形成相互依存

的转录复合体, 并结合到光合作用捕光天线复合体基

因LHC的启动子上, 从而抑制其表达, 阻止叶绿体的

发育。EIN3响应土壤机械压信号, 黑暗下ein3突变体

的白色体提前发育, 而过量表达单个LHC基因也可使

白色体发育提前(Liu et al., 2017i)。该研究表明由

EIN3-PIF3组成的转录调控元件可整合土壤的多种信

号, 调控叶绿体的早期发育。林荣呈研究组则发现了

1个SWI2/SNF2型的染色质重塑因子BRM (BRAH- 

MA), 该因子在黄化幼苗见光过程中负向调控叶绿素

的合成。BRM基因的表达降低导致拟南芥幼苗从异养

生长向见光自养生长的过程中, 子叶转绿加快, 活性

氧积累减少。BRM蛋白可特异结合到原叶绿素酸酯氧

化还原酶基因PORC的启动子上, 调节PORC启动子
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区H3K4me3的组蛋白甲基化程度 , 并抑制其表达 , 

这种结合作用依赖于BRM与PIF1转录因子的直接互

作(Zhang et al., 2017e)。该研究揭示了叶绿素合成在

染色质重塑和组蛋白修饰层面的调控方式。 

此外, 林荣呈研究组还发现B-box型蛋白家族第

4亚家族成员BBX23可促进红光、远红光和蓝光条件

下的光形态建成。在转录水平上, PIF1和PIF3蛋白能

直接结合到HY5及BBX23的启动子上并激活它们的

表达; 在翻译后水平上, BBX23蛋白在黑暗下受到

COP1介导的泛素化降解。同时, BBX23通过与HY5

互作被招募到下游光响应基因的启动子上, 并与HY5

协同调控下游基因的表达(Zhang et al., 2017w)。该

研究揭示了由PIF1/PIF3、HY5和BBX23组成的转录

级联反应调控植物光形态建成的分子机制。黑暗中生

长的植物具有伸长的下胚轴和闭合的子叶, 而光下生

长的植物下胚轴缩短并且子叶打开变绿, 以更好地吸

收太阳光进行光合作用。朱自强研究组发现, 用JA处

理黑暗中生长的幼苗会抑制其下胚轴伸长并促进子

叶打开, 且同时抑制植物光形态建成重要负调控因子

COP1的活性, 从而稳定受COP1降解的多个光形态

建成正调控因子。RNA测序分析显示, JA处理会引起

黑暗中生长的幼苗体内部分受光调控的基因表达发

生改变, 而这其中多数基因与植物细胞壁修饰或IAA

反应有关, 即与细胞伸长行为改变直接相关。进一步

研究表明, JA可能通过2种方式抑制COP1的活性: 一

是削弱COP1与SPA1间的互作; 二是减少COP1蛋白

在细胞核内的积累(Zheng et al., 2017)。该研究揭示

了JA通过调节光信号组分蛋白影响植物形态建成的

机理, 对理解植物中外界环境因子与植物激素信号途

径的整合具有重要意义。 

7  表观遗传调控 

以孟德尔为代表的生物学家提出的经典遗传学认为, 

生物体表型改变由DNA序列变化引起。而表观遗传学

是指DNA序列不变的情况下, 遗传性状发生的改变。

表观遗传调控机制主要包括组蛋白修饰、依赖于ATP

的染色质重塑、组蛋白变体的替换、DNA甲基化以及

非编码RNA的调控等。 

7.1  组蛋白修饰 

组蛋白核心组分比较保守, 但其尾端可被动态修饰, 

包括甲基化、乙酰化和泛素化等。 

组蛋白赖氨酸甲基化作为真核生物保守的表观

遗传修饰, 可发生在不同组蛋白的不同赖氨酸残基, 

如H3第4、9、27和36位及H4第20位等。H3K4甲基

化修饰广泛分布于常染色质区, 然而, 目前谷类植物

中关于H3K4甲基转移酶的研究尚不多见。沈文辉研

究组报道了具有H3K4甲基化催化活性的水稻甲基转

移酶SDG701。对SDG701的功能缺失突变体及过量

表达植株的分析表明, SDG701参与水稻生长发育等

过程并最终影响水稻的产量。进一步分析表明 , 

SDG701能直接富集到成花素基因Hd3a和RFT1的染

色质区, 建立H3K4me3修饰并促进两者的表达, 进

而促进水稻开花(Liu et al., 2017c)。 

组蛋白乙酰化是一种激活型的表观修饰。组蛋白

高乙酰化水平使染色质呈开放状态以激活基因的表

达, 低乙酰化水平则促进染色质压缩进而抑制基因的

表达。水稻根冠的形成影响水稻的整个生长发育过程, 

WOX11被发现可调控根冠的起始和伸长, 但具体机

制尚不清楚。周道绣研究组通过酵母双杂交实验筛选

获得了WOX11的结合蛋白ADA2, 而ADA2能与乙酰

化酶GCN5互作。进一步研究表明, WOX11通过招募

ADA2-GCN5复合物建立H3乙酰化修饰, 从而激活下

游根冠分生组织中靶基因的表达。水稻ADA2与

GCN5基因在根的分生组织中高度表达并且为细胞的

分裂和生长所必需。同时, WOX11和ADA2-GCN5参

与调控一系列根中特异表达的基因 (Zhou et al., 

2017b)。该研究是水稻根冠发育调控机制研究上的又

一重要突破。此外, 吴克强研究组报道了拟南芥去乙

酰化酶HDA6与组蛋白甲基转移酶SUVH4/5/6互作调

控转座子沉默的机制。他们发现HDA6能结合组蛋白

甲基转移酶SUV4/5/6, 进而证明HDA6的C端结构域

负责与SUVH5互作。进一步模拟磷酸化实验证明, 

HDA6的C端第427和429位丝氨酸磷酸化可提高

HDA6的酶活性, 若将第427位的丝氨酸突变为丙氨

酸 , HDA6便丧失了与SUVH5/6结合的能力 , 表明

HDA6的磷酸化修饰对其功能至关重要(Yu et al., 

2017a)。该研究提出了一个HDA6与SUVH4/5/6协同

消除H3的乙酰化修饰并建立H3K9甲基化修饰进而抑

制基因转录的新模型。 

染色质修饰与光介导的植物生长有关, 但潜在机

制仍不明确。侯兴亮研究组鉴定了4个拟南芥核因子
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NY的同源物NF-YC1、NF-YC3、NF-YC4和NF-YC9 

(NF-YCs)。这4个同源物彼此之间功能冗余, 且可以

通过组蛋白去乙酰化抑制光控制的下胚轴伸长。

NF-YCs的功能缺失突变体在光下表现出下胚轴伸长

等表型。NF-YCs在光下能够与组蛋白去乙酰化酶

HDA15互作, 并共同富集在一系列调控下胚轴伸长

基因的启动子区, 通过H4去乙酰化进而抑制基因的

表达; 在黑暗条件下, 这种结合便会消失, 从而导致

靶基因上H4乙酰化水平升高。进一步分析表明, NF- 

YCs的转录抑制功能部分依赖于HDA15的去乙酰化

活性, 且HDA15的缺失可回复NF-YCs过量表达植株

下胚轴较短的表型(Tang et al., 2017b)。该研究表明

NF-YCs通过表观遗传修饰响应外界环境变化, 进而

调控植物的生长发育过程。 

7.2  染色质组装与重塑 

ATP依赖的染色质重塑因子、组蛋白分子伴侣、组蛋

白变异体以及组蛋白修饰酶均参与调节染色质的结

构变化进而影响染色质的复制、转录和修复等过程。 

核小体是染色质的基本单位, 组蛋白分子伴侣在

核小体的组装及去组装过程中行使重要功能。董爱武

研究组与麻锦彪研究组合作报道了H2A-H2B分子伴

侣NRP1 (NAP1-Related Protein 1)在根毛发育中的

作用。前期的研究表明, NRP1和NRP2的功能缺失突

变体表现出根毛发育异常的表型。最新的研究证明

NRP1在体内和体外均能与转录因子WER发生互作, 

并富集在GL2基因的启动子区。体内功能分析显示, 

NRP1对GL2的调控依赖于WER。晶体结构分析显示, 

NRP1通过其N端的α螺旋形成二聚体, 破坏α螺旋或

去掉C端的酸性结构域均会影响NRP1与组蛋白或

WER的结合, 进而无法激活GL2的转录, 并最终无法

回复nrp1-1/nrp2-1突变体的表型。生化实验进一步证

明, NRP1能释放组蛋白对WER-DNA复合物的抑制

作用(Zhu et al., 2017g)。该研究阐明了在细胞分化过

程中, 关键的转录因子可将组蛋白分子伴侣招募到特

定的靶基因, 改变相关区域的染色质结构, 促进基因

转录, 进而影响细胞的命运决定。 

组蛋白变体的掺入或替换可改变染色质的结构, 

进而影响基因的表达等。目前已发现的组蛋白H2A的

变体主要有H2A.X、H2A.Z、macroH2A和H2A.Bbd  

 

(Barr body deficient)。H2A.Z是组蛋白H2A在进化上

最为保守的变体。秦源研究组利用高通量测序(ChIP- 

seq)等技术手段, 以野生型和arp6突变体的花序为材

料, 比较了全基因组范围内H2A.Z、H3K4me3、H3- 

K27me3修饰及核小体的占位, 发现H2A.Z在启动子

区与H3K4me3共同富集, 然而在增强子上与H3K27- 

me3共同富集并负向调控基因的表达。H2A.Z在+1核

小体位置处的分布与基因的表达密切相关, 同时其通

过促进H3K27me3抑制H3K4me3修饰的建立来抑制

增强子的活性(Dai et al., 2017)。该研究为组蛋白变

体及组蛋白甲基化修饰协同调控基因的表达提供了

新思路。此外, 苏震研究组通过ChIP-seq技术分析了

H2A.Z在水稻愈伤组织及幼苗中的分布, 发现其主要

分布在高表达基因的5′端, 同时在高表达基因的3′端

也有一定的富集。H2A.Z的分布与基因的表达水平呈

正负相关性, 说明其对水稻基因表达的调控具双重

性。通过与其它类型的修饰进行比对 , 他们发现

H3K4me3修饰与H2A.Z的分布均在表达基因的5′端, 

而H3K27me3的分布与H2A.Z部分重合(Zhang et al., 

2017m)。该研究揭示了H2A.Z在水稻基因组范围内的

分布情况, 阐明了其分布在基因转录乃至水稻发育过

程中的作用。 

组蛋白包含着生命个体生长和发育的信息, 这些

信息通过组蛋白上的不同修饰位点及不同组蛋白变

体来完成功能。丁勇研究组报道了植物特异的组蛋白

H2A第95位丝氨酸磷酸化修饰的功能。拟南芥MLK4 

(MUT9P-LIKE-KINASE4)能磷酸化H2A第95位丝氨

酸, 而该位点是植物特有的组蛋白修饰位点。突变

MLK4会引起拟南芥在长日照条件下特异的晚花表

型, 表明MLK4对拟南芥开花时间的调控依赖于光周

期途径。此外, MLK4能够与CCA1 (CIRCADIAN C- 

LOCK ASSOCIATED 1)结合并富集到GI基因的启动

子区, CCA1可与染色质重塑复合体SWR1及NuA4共

有的亚基YAF9a结合, 因此可同时调控H2A.Z的掺入

及H4乙酰化修饰。MLK4的缺失导致H2A第95位丝氨

酸磷酸化水平降低, 并伴随GI基因上H2A.Z和H4乙

酰化富集程度降低及GI的表达下调, 进而导致突变

体产生晚花表型(Su et al., 2017c)。该研究揭示了植

物中特有的组蛋白H2A修饰位点及其功能, 为组蛋白

修饰调控植物开花时间与组蛋白变体间的转换提 
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供了一个范例。 

7.3  DNA甲基化与非编码RNA 

生物体通过DNA甲基化与去甲基化反应使基因组的

甲基化状态达到动态平衡。朱健康研究组利用CRISPR/ 

Cas9技术获得了番茄SIDML2的突变体。SIDML2是

拟南芥去甲基化酶ROS1的同源基因, 其缺失可造成

番茄全基因组范围DNA甲基化水平升高, 致使促进

果实成熟的相关基因的表达受到抑制, 呈现出果实不

能够正常成熟的表型。进一步研究发现, SlDML2参与

成熟相关基因的激活表达(Lang et al., 2017)。该研究

不仅揭示了SIDML2基因的DNA去甲基化功能, 而且

表明了DNA甲基化可能是转录因子和植物激素之外

的第三个最重要的调节果实成熟因子, 具有重要的理

论和应用价值。此外, 该研究组还利用生化手段鉴定

到拟南芥中的1个染色质调控因子ASI1的互作蛋白 

— — AIPP1 (ASI1 IMMUNOPRECIPITATION 

PROTEIN 1), 发现该蛋白可作为“桥梁”蛋白介导

ASI1与EDM2在细胞内的互作, 形成蛋白复合体共同

在内含子含有异染色质组分基因的RNA正确加工中

起作用(Duan et al., 2017a)。该研究对于我们理解高

等真核生物中表观遗传修饰介导的异染色质沉默与

RNA加工机制之间的互作关系具有重要意义。 

miRNA (MicroRNA)是一类在生物体内普遍存在

的非编码、长度约为21个核苷酸的小分子RNA。它在

调控植物器官发育、信号转导和响应逆境胁迫过程中

发挥重要作用。由于miRNA基因较小 , 且大多数

miRNA家族都由多个成员组成, 具有遗传冗余性, 所

以很难通过传统的基因功能缺失突变体的方式对其

进行研究。最新发明的靶标模拟(target mimic, TM)

和短串联靶标模拟 (short tandem targets mimic, 

STTM)技术, 使从基因组水平上大规模研究miRNA

的功能成为可能。朱健康研究组利用STTM技术降低

了35个水稻重要miRNA家族的表达水平, 发现了水

稻许多miRNA调控农艺性状的新功能。研究人员发现

在STTM-miRNA株系中miRNA参与调控水稻株高和

穗粒数等众多重要农艺性状, 且这种受调控的表型可

在连续5代中稳定遗传。同时, 通过对miRNA的遗传

调控, 验证了miRNA也可作为作物改良的重要靶标

(Zhang et al., 2017h)。该研究不但拓展了人们对水稻

中miRNA功能的认识, 也为进一步研究水稻和其它

作物的miRNA功能及品种改良提供了宝贵资源。另

外, 该研究组也对拟南芥中的SnRK2蛋白激酶家族

进行了研究 , 发现该家族有10个成员 (SnRK2.1– 

SnRK2.10)。其中, snrk2.2/2.3/2.6三突变体对ABA不

敏感, 且其miR160等miRNA的含量降低, 但miRNA

前体及其靶基因表达却上调, 说明SnRK2蛋白激酶

在miRNA合成过程中发挥重要作用。此外, snrk2.2/ 

2.3/2.6三突变体与miRNA缺陷突变体se-1和hyl1-2

在形态学上存在一些共同特征。HYL1蛋白是调控

miRNA合成途径的核心组分, 其在三突变体和对渗

透胁迫敏感的snrk2十突变体中表达量均显著降低, 

表明HYL1蛋白的稳态水平依赖于SnRK2蛋白激酶。

进一步研究表明, HYL1和SE蛋白可能是SnRK2蛋白

激酶的磷酸化底物(Yan et al., 2017a)。以上研究为揭

示miRNA生物合成的调控机制提供了新思路。此后, 

郑丙莲研究组发现了miRNA生物合成过程中的新因

子SMEK1, 并证明磷酸酶复合物PP4/SMEK1介导了

HYL1的去磷酸化。smek1突变体表现为全基因范围

内的miRNA水平降低, 而这种降低是由于HYL1的降

解所致。SMEK1通过2种方式稳定HYL1蛋白: 一种是

SMEK1作为1个抑制因子抑制MAPK的激活, 进而减

弱HYL1的磷酸化; 另一种是SMEK1作为磷酸酶PP4

的调节亚基, 以HYL1为底物进行去磷酸化(Su et al., 

2017a)。该研究为探索植物miRNA的加工过程开拓了

新路径。miR156是植物从幼年向成年阶段转变的重

要调控因子, 但其上游的调控机制尚不清楚。吴刚研

究组报道了miR159通过MYB33抑制miR156的产生, 

进而调控拟南芥从幼年到成年阶段的转变(Guo et 

al., 2017a)。该研究发现了不同miRNA共同调控植物

生长发育过程的新机制。 

8  细胞骨架与囊泡运输 

8.1  细胞骨架系统及其调控 

细胞骨架(cytoskeleton)系统主要包括微管(microtu- 

bules, MTs)和微丝(actin filaments, F-actin), 其在调

控植物生长发育和细胞形态建成等生理过程中起重

要作用。然而, 目前人们对微管和微丝的调控形成机

理及其影响植物形态发育和发生机制的认识还十分

有限。林德书研究组揭示了微管骨架通过时空排列调

控花瓣锥形细胞形态建成的分子遗传机制。他们首先
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建立了拟南芥花瓣锥形细胞的活细胞成像技术平台, 

定量统计锥形细胞形态和微管骨架的排列方式。然后

通过遗传突变体筛选和药剂处理, 该研究组证明了微

管而非微丝在花瓣锥形细胞发育过程中起决定作用。

进一步他们利用活细胞成像技术阐明了微管骨架的

时空排列调控花瓣锥形细胞的形态建成(Ren et al., 

2017)。该成果有望应用于农业生产, 实现作物品质

改良和产量增加。 

根毛在植物吸收水分、营养物质及与外界环境互

作的过程中发挥重要作用。作为典型的进行顶端生长

的植物细胞, 根毛是真核细胞中研究细胞极性建立、

维持以及形态发生的模式系统之一。傅缨研究组研究

表明, MAP18 (microtubule-associated protein 18)可

与微管和微丝蛋白结合。在根毛中, MAP18既能作用

于微丝骨架调控细胞核的正确定位, 也参与ROP2信

号途径调控根毛的顶端生长。ROP2是一类植物特有

的小G蛋白, 调控根毛的起始和极性生长。体内与体

外生化实验表明, MAP18可与ROP2直接结合, 并更

倾向于结合无活性形式的ROP2。进一步研究表明, 

MAP18能正调控根毛顶端ROP2的活性, 其通过与

AtRhoGDI1/SCN1 (RhoGTPase GDP dissociation 

inhibitor 1/Supercentipede 1)竞争性结合无活性的 

ROP2, 促进根毛顶端ROP2的激活, 从而调控根毛

的生长发育(Kang et al., 2017)。该研究为深入理解植

物细胞极性生长和形态建成的调控机理及真核细胞

中Rho GTPases的信号转导机制具有重要意义。 

8.2  囊泡运输 

细胞内的囊泡运输是生命活动中一个极其复杂的动

态生物学过程, 参与各种植物的生长发育和对环境的

响应。蛋白质分选、囊泡运输的特异性以及关键调控

因子影响囊泡运输的过程并调控生长素的极性分布, 

进而调控植物根的生长发育。 

植物液泡通过调控离子平衡及次生代谢物质储

存维持渗透压, 参与植物响应环境信号等过程。定位

在液泡膜上的离子转运蛋白和酶类等对液泡发挥功

能至关重要。这些蛋白质从内质网合成后可通过4条

囊泡运输途径到达液泡膜。目前依赖复合体COPII途

径研究得较为清楚, 而由内质网直接到达液泡的独 

立演化途径的分子机制仍然未知。张彦研究组利用 

 

COPII的小G蛋白SAR1c-DN阻断PAT10靶向液泡膜, 

证明了PAT10经SAR1c运输从内质网到达高尔基体, 

HOPS复合体的VPS41亚基也参与该融合过程(Feng 

et al., 2017b)。 

植物在生长发育过程中或面对环境变迁时, 需不

断将细胞膜上的特定蛋白质泛素化, 之后经由内体分

拣转运复合体运送到液泡进行降解, 以维持正常的生

长发育。赵光裕研究组通过研究拟南芥内体分拣转运

复合体ESCRT中第二复合体的VPS36, 发现该蛋白

质具有与泛素结合的能力, 且可与其它内体分拣转运

复合体第二复合体的蛋白VSP22和VPS25结合。此

外, VPS36蛋白缺失还可造成拟南芥生长发育严重缺

失。借助细胞分子遗传学方式, 他们将可标定不同细

胞器的萤光标记蛋白导入VPS36突变株, 发现其细

胞内的细胞膜上负责输送生长素的PINs (PIN-FOR- 

MEDs)和AUX1 (AUXIN RESISTANT 1)及其它膜蛋

白(如PIP1)在细胞质内的次级内体(late endosome)

异常累积。另外, 在VPS36突变株细胞中亦可发现液

泡生成明显受阻。该研究表明, 拟南芥VPS36对内体

分拣的正常运作及后续液泡的形成非常重要(Wang 

et al., 2017e)。 

 细胞程序性死亡介导的植物绒毡层降解是小孢

子发育和花粉外壁形成的必需过程。然而, 关于调节

绒毡层细胞程序性死亡的机制还不十分清晰。姜里文

研究组发现, 由Rab7介导的半胱氨酸蛋白酶的液泡

转运与绒毡层降解有关。他们提供了以下5方面相关

证据。(1) 在mon1突变体中, Rab7的激活缺陷导致绒

毡层和雄性配子体成熟障碍, 从而造成植物雄性不

育; (2) 在花药中, MON1在绒毡层细胞和花粉的表达

量最高; (3) mon1突变体的绒毡层细胞程序性死亡和

降解出现延迟, 造成花粉外壁无法正常形成, 从而导

致植株育性下降; (4) MON1/CCZ1介导的Rab7激活

对与绒毡层降解相关的半胱氨酸蛋白酶的液泡运输

不可或缺; (5) MON1突变影响花粉萌发和花粉管伸

长(Cui et al., 2017)。该研究表明, 在拟南芥中MON1/ 

CCZ1介导的液泡转运对花药绒毡层细胞程序性死亡

及花粉发育非常重要。此外, 姜里文研究组还对植物

自噬体的膜起源进行了研究, 揭示了植物ATG9蛋白

在自噬体内质网生物发生过程中的独特功能, 为证实

植物细胞中存在自噬体的膜起源问题提供了有力证 
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据(Zhuang et al., 2017)。 

9  植物系统进化 

9.1  分子进化、比较基因组学和进化发育生物学 

基因组学的快速发展为植物在各种生境中的演化机

制提供了重要信息。拟南芥起源于伊比利亚半岛和北

非地区, 如今已沿着欧亚大陆扩散到长江流域。其在

扩张过程中如何适应气候变化是一个非常重要的进

化生物学问题。郭亚龙研究组与国内多家单位合作, 

对长江流域分布的118个拟南芥株系进行了重测序分

析, 发现长江流域的拟南芥群体从原始群体中分离大

约发生在61 409年前, 并在2个不同的时间点发生过

基因流事件, 随后该群体在最近的几千年内散布到整

个长江流域。拟南芥的一些生物学调控进程在适应过

程中发生了改变。通过遗传作图, 他们发现1个调控

开花时间的基因SVP在拟南芥适应长江流域环境的

过程中发挥了重要作用(Zou et al., 2017)。该研究为

解释物种如何适应不同区域性气候条件提供了新思

路。此外, 郭亚龙研究组还对拟南芥及其近缘种荠菜

(Capsella rubella)进行了全基因组比较, 发现尽管拟

南芥与荠属物种的分化发生在800万年前, 但二者仍

有许多古老的平衡选择位点。在数百个共享编码区多

态性的基因中, 他们发现5个基因受到长期的平衡选

择, 这些基因参与生物和非生物胁迫以及一些其它的

基础生化通路。进一步研究显示, 具有不同单倍型的

群体间在生态上有显著分化, 说明受平衡选择的基因

与植物的适应性密切相关(Wu et al., 2017c)。该研究

首次提供了在全基因组水平上开展植物平衡选择研

究的案例, 揭示了植物中存在的平衡选择位点对其适

应性起关键作用。 

苹果是温带地区栽培面积最大的蔷薇科果树之

一, 但栽培苹果的起源及其演化历程长期以来一直不

很清楚。陈学森研究组与美国的科研单位合作, 对分

布于世界范围的苹果属24个种、117份种质资源进行

了全基因组重测序, 检测到大量的基因组的多态性

(Duan et al., 2017b)。该研究为苹果分子标记育种和

品种改良提供了重要信息。 

林木重要经济性状不仅受到编码蛋白基因的调

控, 还受到非编码调控因子(如microRNA)的影响。这

些谱系特异的miRNA在进化过程中经历了一个快速

产生和变化的过程, 但它们的起源与功能仍存在争

议。张德强研究组对林木中非编码miRNA的功能进化

与等位变异进行了研究。他们选取毛白杨(Populus 

tomentosa) 6种组织上的miRNA进行二代测序; 并通

过群体遗传学方法, 解析了杨树特有miRNA群体的

适应性机制, 剖析了SNP位点的遗传效应。进化分析

表明, 杨树特有的miRNA具有更快的更新速率, 在表

达水平上经历了由低到高的进化模式, 并倾向于调控

杨树全基因组复制后留下的基因, 这些基因在抗病和

信号转导等方面具有重要作用(Xie et al., 2017a)。该

研究全面解析了miRNA的起源及功能, 为探索其在

林木遗传改良中的作用奠定了基础。 

要理解物种的基因组结构、遗传变异和演化, 1

个高质量的参考基因组是非常重要的。水稻有2个亚

种: 粳稻和籼稻, 现在的参考基因组主要来自粳稻品

种。梁承志研究组与李仕贵研究组合作报道了1个高

质量的籼稻(蜀恢498)基因组参考序列。他们组装得

到的390.3 Mb基因组对蜀恢498基因组的覆盖率在

99%以上, 该基因组将作为水稻中基因研究和结构变

异的重要参考(Du et al., 2017b)。 

甘薯(Ipomoea batatas)在中国是除水稻、小麦和

玉米之外的第四大粮食作物。杨俊研究组与国内外多

家单位合作成功绘制了甘薯精细的六倍体基因组图

谱(Yang et al., 2017c)。该研究揭开了甘薯起源之谜, 

为合理开发利用甘薯近缘野生种资源提供了新思路。 

十字花科的异源四倍体油菜(Brassica napus)是

1种非常重要的油料作物。为进一步理解它在多样性

和适应上的遗传机制, 王汉中研究组与国内外多家单

位合作发布了1种亚洲半冬性油菜ZS11的基因组草

图, 并将其与冬季性油菜品种Darmor-bzh及两亲本

物种进行了比较(Sun et al., 2017b)。该研究加深了人

们对亚洲不同芜菁油菜形态型的遗传多样性及半冬

性油菜驯化历史的理解。菠菜(Spinacia oleracea)是

苋科一种重要的叶用蔬菜, 含有丰富的类胡萝卜素等

营养物质。王全华研究组与美国的科研单位合作报道

了菠菜的基因组序列草图(Xu et al., 2017a)。该研究

为菠菜的演化和驯化提供了新视角。 

三七(Panax notoginseng)为五加科物种, 是世

界上价值最高的药用植物之一。高立志研究组与国内

科研单位合作测定了1个广为栽培的二倍体三七的基

因组草图。他们估测该基因组的大小为2 002–2 110 
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Mb, 预测其中编码蛋白质的基因有34 369个(Zhang 

et al., 2017d)。该研究为全面理解三七生化多样性和

药理性质打下了坚实的基础。此外, 高立志研究组还

对山茶科栽培茶树(Camellia sinensis)的基因组进行

了序列测定, 发现其基因组大小为3.02 Gb。其中少

数几个长末端重复序列(LTR)反转录转座子家族经历

了缓慢、稳定而长期的扩增, 导致茶树基因组变得十

分庞大, 并具有大量重复序列(80.9%)。另外, 他们还

发现黄酮类物质代谢和生物合成相关基因具有品系

特异的扩增, 从而提高了这些品系中儿茶酸生成和萜

类酶活化及其胁迫耐受性, 这些性状对茶的风味具重

要作用(Xia et al., 2017)。该研究将有助于培育更多

风味的茶叶, 从而在世界范围内满足更多饮茶爱好者

的需求。 

博落回(Macleaya cordata)隶属罂粟科, 富含血

根碱和白屈菜红碱等同时具有抗菌和生长促进功能

的代谢物, 可作为牲畜食用抗菌饲料添加剂的安全来

源植物。曾建国研究组与国内科研单位合作完成了博

落回的全基因组测序, 估测其基因组大小为378 Mb, 

含有22 328个蛋白质编码基因, 转座元件占43.5%。

此外, 他们还发现博落回中存在完整的血根碱和白屈

菜红碱合成途径(Liu et al., 2017h)。该研究为未来通

过作物改良或微生物途径重建血根碱和白屈菜红碱

的生产提供了重要的参考信息。苦荞麦(Fagopyrum 

tataricum)是蓼科的非谷类作物, 对逆境有较强的适

应能力, 其不含谷蛋白的谷粒中含有完全蛋白质, 是

一种著名的健康食品。乔治军研究组与国内多家单位

合作测得了苦荞麦的基因组序列。分析表明, 该基因

组大小为489.3 Mb, 含有33 366个蛋白质编码基因

(Zhang et al., 2017p)。该研究将有助于农业和营养学

中重要基因的发现及苦荞麦的遗传改良。 

玉米是从低地大刍草(Zea mays ssp. parvig- 

lumis)驯化而来, 但高地大刍草(Z. mays ssp. mexi-

cana)对现代玉米的贡献仍然未知。严建兵研究组将

一种近交的现代玉米(Mo17)与高地大刍草进行杂交, 

对其10个后代株系进行了基因组测序。序列比较分析

表明, Mo17、B73和高地大刍草的基因组之间存在很

大程度的多样性; 玉米基因组中有超过10%存在高地

大刍草基因组的渐渗, 暗示高地大刍草对玉米的适应

和品质提高有很大贡献(Yang et al., 2017g)。该研究

对提升现代玉米性状的遗传多样性具有重要意义。 

蔷薇科(Rosaceae)中具有许多高经济价值的水

果和花卉。因此, 对蔷薇科系统发育关系的确定将有

助于人们合理开发利用该科的资源。伊廷双研究组与

国内外多家单位合作利用蔷薇科79属132种的叶绿体

基因组信息, 重建了一棵具有高支持率和高分辨率的

系统发育树, 并解析了亚科、族和属间的系统发育关

系。在此基础上, 研究人员估算了蔷薇科及其主要分

支的起源和分化时间, 并推断出古气候和地质时间对

蔷薇科主要分支产生的影响(Zhang et al., 2017q)。该

研究对揭示蔷薇科的起源和多样化的产生意义重大。 

蕨类作为古老的陆生维管植物, 在植物进化过程

中占据重要位置。以往使用不同的基因片段构建蕨类

植物系统关系时一直难以获得较为稳定的支持。为了

解决这一难题, 严岳鸿研究组与张宪春研究组合作, 

选取世界蕨类植物PPG (pteridophyte phylogeny 

group)系统中11目38科69种, 开展了大规模的转录

组测序。他们从中筛选出大量的直系同源基因来构建

系统发育树, 并结合多种方法进行相互验证, 最终获

得了具有高支持率的蕨类系统进化关系(Shen et al., 

2018)。该研究澄清了很多蕨类系统进化中的争议问

题, 为研究早期陆地植物进化提供了大量基础数据。 

稻属含有2个栽培种, 即亚洲栽培稻和非洲栽培

稻(O. glaberrima), 它们分别起源于亚洲的普通野生

稻(O. rufipogon)和非洲的短舌野生稻(O. barthii)。亚

洲栽培稻在驯化和改良过程中, 增加穗粒数和提高产

量是重要目标之一。为了揭示产量提高的遗传机理, 

孙传清研究组与谢道昕研究组合作, 克隆了水稻穗粒

数相关基因NOG1 (NUMBER OF GRAINS 1), 在水

稻品种特青中过表达该基因可提高产量19.5%, 且不

影响其它农艺性状。对该基因进一步分析表明, 其编

码烯酰 -CoA水合酶 /异构酶 (enoyl-CoA hydratase/ 

isomerase)蛋白, 在其启动子区域的12 bp插入可增

加NGO1基因的表达量进而增加穗粒数(Huo et al., 

2017)。该研究为揭示水稻产量性状调控的分子机制

提供了新线索。此外, 朱作峰研究组与美国的科研单

位合作, 利用图位克隆方法从非洲野生稻中分离了1

个控制籽粒长度的基因GL4 (Grain Length 4), 该基

因控制水稻颖壳细胞纵向伸长。对GL4的分子进化研

究表明, 非洲栽培稻驯化过程中选择GL4基因第1外

显子上1个SNP的变异导致GL4蛋白提前终止, 最终

引起非洲栽培稻籽粒变小, 野生稻等位基因能使非洲
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栽培稻籽粒增大, 单株产量提高约15%。另外, GL4

同时控制水稻种子的落粒性, 选择该SNP变异引起

非洲栽培稻种子落粒性丧失。该研究组前期的研究表

明, GL4在亚洲栽培稻的同源基因SHA1中的1个SNP

变异引起亚洲栽培稻种子落粒性丧失, 但该SNP变

异并未使亚洲栽培稻的籽粒变小(Wu et al., 2017d)。

GL4基因的分离和鉴定为作物的平行驯化提供了新

的分子证据。另外, 李云海研究组与国内多家单位合

作对籼稻102份品种进行了基因组测序和表型分析, 

定位到1个能控制谷粒大小的基因GSE5 (GRAIN 

SIZE ON CHROMOSOME 5)。研究表明, 部分籼稻

品种的GSE5基因启动子有950 bp的缺失。进一步研

究发现, 该基因通过调控细胞数目来影响籽粒宽度, 

并认为GSE5在不同水稻品种间的差异表达可能是造

成粒宽差异的主要原因(Duan et al., 2017c)。该研究

阐明了籼稻品种间和籼稻亚种间粒宽差异的分子遗

传机制, 对进一步提高水稻产量具有重大意义。 

栽培大豆可能是从野大豆(Glycine soja)逐步驯

化而来, 在此过程中大豆种子显著增大, 然而人们对

这一变化的遗传学机制尚知之甚少。贺超英研究组与

国内多家单位合作发现位于种子大小相关QTL位点

区间内的SoyWRKY15a基因在栽培大豆SN14和野

大豆ZYD00006间存在差异表达。群体分析表明, 该

基因在栽培大豆中的位点GmWRKY15a与野大豆中

的位点GsWRKY15a编码区序列完全一致 , 但Gm- 

WRKY15a在果实中的表达量显著高于GsWRKY- 

15a。通过对4种单倍型进行分析, 他们发现SoyW- 

RKY15a的5'非翻译区“CT”重复数目的变异影响该

基因的表达量。进一步对不同单倍型中调控区的变异

式样进行研究, 发现该基因很可能参与大豆的驯化过

程(Gu et al., 2017)。该研究为解析大豆种子大小的遗

传变异基础及理解大豆驯化过程和机制提供了新思

路。 

长期驯化过程显著改变了陆地棉的纤维产量和

品质。张献龙研究组与英国的科研单位合作, 利用

267份材料对纤维品质相关性状进行了GWAS分析, 

共鉴定19个显著位点, 其中4个位点位于驯化选择区

间内。从陆地棉A亚基因组鉴定到一些受到驯化选择

的基因, 与纤维的长度相关; 在D亚基因组鉴定到一

些与逆境响应相关的基因, 它们在驯化种中下调表

达, 可能促进纤维的伸长。此外, 研究还发现D亚基因

组的类黄酮代谢关键基因受到驯化选择, 在驯化种中

下调表达, 可能与白色纤维的发育相关(Wang et al., 

2017l)。该研究结果为对棉花纤维品质进行遗传改良

奠定了基础。另外, 张天真研究组与杜雄明研究组合

作通过对318份棉花的全基因组进行重测序, 鉴定出

25个品种改良相关位点和119个产量与纤维品质等关

联位点, 尤其是鉴定出能同时提高2–3个产量性状或

纤维品质性状的关联基因(Fang et al., 2017)。该研究

为棉花“精准育种”提供了优异的基因资源, 有非常

重要的理论意义和应用价值。 

寻找或推测多倍体物种的祖先物种是一项极具

挑战性的工作。早期的研究主要从形态学等方面进行, 

现在科学家开始从基因组分析中寻找相关证据。刘建

全研究组通过基因组原位杂交等方法探索了异源多

倍体中华山蓼(Oxyria sinensis) (2n=40)的起源。中华

山蓼的染色体中有14条来自一个其已知亲本的二倍

体同属物种山蓼(2n=14), 而26条来自另一个未知的

祖先。中华山蓼发生过2次基因组重复事件; 且其在

大约600–700万年前拓展了分布范围, 这很可能紧跟

第2次多倍化事件之后。此外, 他们还发现, 未知的四

倍体“幽灵”物种的灭绝与中华山蓼的起源有千丝

万缕的联系(Luo et al., 2017b)。该研究为寻找多倍体

的已灭绝的“幽灵”祖先提供了一个极具参考价值

的案例。 

异源多倍化是指2个或多个不同的基因组在同一

个核(质)中相伴融合、加倍。人们已知它会改变全基

因组范围的转录组动态。然而, 转录组变化对种群水

平的表型差异产生了何种贡献尚不确定。刘宝研究组

以籼稻和粳稻亲本、体外实验“杂种”(亲本混合)、

互交F1代杂种和自交第5代的互交四倍体为材料, 对

其转录组进行对比分析, 发现杂交和全基因组复制

(WGD)对等位基因和部分同源基因的表达影响在F1

代杂种及四倍体中相反; 杂交会对二倍体杂种等位基

因的表达差异产生强烈的衰减效应, 而WGD会增强

亲本的固有差异并产生广泛且多样的部分同源产物, 

引起四倍体植物表达模式多样化; 年轻片段异源多倍

体演化的重要特征可能是大量的部分同源序列随机

重排, 而非基因组整体表达水平的改变(Sun et al., 

2017f)。该研究从实验上支持了“高等植物中异源多

倍化可催化表型快速多样化”的观点。此外, 该研究

组还以1组均为cv中国春遗传背景的、不同类型全基
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因组非整倍体的普通小麦为材料, 系统研究了非整倍

体对基因组、亚基因组和染色体范围内基因表达的影

响(Zhang et al., 2017a)。该研究对未来了解非整倍体

基因组的演化和培育新的非整倍体作物具有重要的

参考价值。 

另外, 贾继增研究组也以普通小麦为材料进行了

相关研究。他们测得粗山羊草(Aegilops tauschii, D基

因组)的高质量参考基因组序列, 并对D基因组染色

体上的基因座、基因表达、假基因和转座元件(TE)等

进行了细致分析, 发现半数以上的基因携带TE, 是

已测序基因组中携带TE基因最多的物种, 也是迄今

为止报道的假基因数量最多的物种。TE通常还抑制基

因的表达。此外, 他们还比对了所有的小麦分子标记, 

并依据基因组序列构建了高分辨率综合遗传图谱。他

们首次将之前检测到的有重要农艺性状的基因或

QTL定位到粗山羊草的基因组上, 获得了1个完整的

整合图谱(Zhao et al., 2017d)。该研究将极大地促进

小麦基因克隆和分子育种工作。 

生活在热带及亚热带海边红树林中的植物面临

生境中的高盐和缺氧等逆境, 在这种严酷的生境中, 

亲缘关系较远的植物经常会演化出相似的表型特征, 

即趋同演化。施苏华研究组开发了一种从基因组层次

检测保守位点趋同性的新方法, 并采用该方法检测了

红树林中一些物种的大约400个基因, 发现它们的趋

同性高于非红树亲缘种趋同性的基准水平。这些趋同

的基因主要富集在胁迫响应和胚胎发育等通路上(Xu 

et al., 2017d)。该研究表明, 在一些特殊环境中, 亲

缘关系较远的植物其基因也发生了趋同演化, 它们可

能对适应红树林的环境发挥重要作用。此外, 该研究

组在物种入侵新环境形成的快速适应方面也进行了

研究。他们利用群体转录组学对来自东南亚和南亚的

19个种群的群体转录组进行了分析, 发现多个源种

群对此次入侵起到了重要作用。进一步利用全基因组

数据构建的计算机模拟事件支持了此次入侵过程中

发生的遗传混合及奠基者事件(Yang et al., 2017e)。

该研究为进一步阐明物种入侵的适应性机制奠定了

理论基础。 

异型花柱(heterostyly)一直被认为是植物繁育系

统最经典的研究模式 ; 而异型花柱向同型花柱

(homostyly)转变被认为是研究植物繁殖系统由杂交

向自交转变的经典系统。其中, 性别多态性(sexual 

polymorphism)丢失可能导致群体结构和花形态的改

变。然而对于这种多态性在种内维持与丢失的内在机

制, 以及异型与同型花柱之间的进化关系却不清楚。

李德铢研究组与国内外多家单位合作以中甸灯台报

春(Primula chungensis)为研究对象, 探讨了花柱类

型转变的过程与机制。他们采集了四川、西藏和云南

3地20个不同的种群, 通过谱系关系重建等方法进行

了分析。结果表明该物种在早期就发生了分化, 同型

花柱至少有2次独立的起源; 该属的扩张途径可能通

过借助适合度优势进行长距离传播形成奠基种群, 或

是通过竞争选择实现原位花型的固定(Zhou et al., 

2017c)。该研究为植物性系统相关的表型多态性演变

和瓦解现象提供了首例生物学解释。 

9.2  系统发育与生物地理学 

随着测序技术的成熟和分析方法的不断发展, 中国学

者在解决植物类群的系统发育关系时, 不仅取样更全

面而且分子标记的选取更有效。叉蕨属(Tectaria)是最

大的蕨类植物属之一, 也是在界定及确定系统发育关

系方面最令人困惑的蕨类属。高信芬研究组基于全球

范围取样, 利用8个质体和1个核的分子标记对大约

130种叉蕨属植物的360个取样个体进行了系统发育

分析, 并选取多个近缘物种作为外类群。研究结果强

烈支持最近界定的叉蕨属为单系, 并确定了叉蕨属4

个代表早期分化的超群, 其中旧世界物种与新世界物

种为姐妹群。此外, 他们还根据系统发育关系推断13

个形态特征的进化, 并鉴定了各个分支的形态共源性

状, 特别是推断出叉蕨属中的开放脉序是由闭合脉序

反复衍生而来, 而此种进化现象之前在维管植物中尚

未得到证实(Zhang et al., 2017o)。 

叶绿体序列片段是植物系统发育分析中采用最

为广泛的分子标记, 但由于单个叶绿体片段的分辨度

较低, 在解决低层次的属内种间关系时效用有限。而

叶绿体基因组能为种间及居群水平的研究提供充足

的信息位点。在二代测序技术发展的大背景下, 康明

研究组组装了报春苣苔属(Primulina) 3个完整的叶绿

体基因组并进行结构注释, 提出了2种开发高变异分

子标记的新策略。第1种策略命名为Con_Sea; 第2种

策略简称为SACRing (Feng et al., 2017a)。该研究为

从非模式植物中大规模获取叶绿体基因组信息提供

了新思路。 
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系统发育基因组学是基因组学和系统发育生物

学融合产生的一个交叉学科, 主要用基因组水平的大

规模分子数据解析生物之间的系统发育关系, 并利用

系统发育原理研究基因组进化机制。伊廷双与李德铢

研究组合作利用叶绿体系统发育基因组学的方法重

建了蔷薇科(Rosaceae) 79属132种的系统发育树, 

成功解析了蔷薇科各亚科、族和属间系统发育关系, 3

个亚科和16个族的单系性都得到高度支持。基于这棵

高支持率、高分辨率的系统发育树, 他们还估算了蔷

薇科及其主要分支的起源和分化时间, 推断蔷薇科可

能在晚白垩纪起源, 之后经历了多次多样化速率的转

变。其中, 亚科和族的快速多样化发生在晚白垩纪的

温暖湿润环境, 属的多样化则发生在从早渐新世以来

的干冷环境中(Zhang et al., 2017r)。该研究利用叶绿

体系统发育基因组学的方法揭示了蔷薇科的深度系

统发育关系和多样化历史, 为进一步阐明该类群的进

化历史奠定了基础。 

生物地理学探究的是生物的时空分布格局及其

成因, 中国学者对经典的生物地理分布式样持续高度

关注。目前, 东亚和北美生物地理学上的间断问题已

得到广泛研究, 但由于缺乏对具有复杂地质、地形、

气候及生境的东亚大陆内的生物地理学探究, 使得进

一步了解大陆间洲际间断的演化受到阻碍。为此, 周

世良研究组利用3个非编码的叶绿体DNA片段和47个

居群共365个样本, 研究了人参属(Panax)东亚-北美

东部间断的生物地理历史, 并着重探讨了其在亚洲大

陆内的不均衡多样化。结果表明, 该属起源于古新世

北半球的亚热带, 曾独立的发生过2次东亚-北美的间

断事件, 分别在始新世早期和中新世中期, 且该属的

洲际多样化与全球温度的升高具时间相关性。在亚洲

大陆内, 中国西南的横断山区是该属的一个主要的辐

射进化中心, 东亚大陆内天然的地理屏障隔离促进了

该属的辐射进化(Zuo et al., 2017)。该研究有助于进

一步加强对东亚和北美物种多样化不均衡的理解。 

东亚具有高水平的生物多样性和特有性, 但这种

生物多样性分布的生物地理式样和演化进程尚待厘

清。王伟研究组利用3个质体和1个核DNA序列对贯穿

东亚温带和亚热带森林的特有属——毛茛科人字果属

(Dichocarpum)的历史生物地理进行了探讨。结果表

明, 人字果的最近共同祖先出现在早中新世最早期的

中国中部地区和日本, 从而支持了在中国和日本之间

发生过1次古老的隔离分化事件。他们推断该属在中

国大陆内部于中新世末至渐新世早期发生过3次迁移

事件, 可能与青藏高原东南部隆升有关, 对应于当时

中国亚热带森林的扩张; 而在更新世早期可能发生过

1次从中国中部到台湾的扩散事件 (Xiang et al., 

2017a)。该研究揭示了中国大陆与台湾及日本植物区

系间的联系, 对研究东亚生物地理历史具重要意义。 

10  植物生态与环境生物学 

冻土区土壤碳库超过全球土壤碳库的50%, 在全球碳

循环中起重要作用。然而, 目前仍不清楚气候变暖背

景下冻土区土壤有机碳库究竟如何变化。杨元合研究

组利用重采样获得的大尺度数据库分析表明, 过去

10年间青藏高原冻土区活动层土壤碳库在以28.0 

gC·m–2·a–1的速率显著增加, 并且在高寒草原和高寒

草甸呈现一致增加的趋势; 土壤碳的积累仅发生在下

层土壤(10–30 cm), 且主要源于有机碳含量的增加

(Ding et al., 2017)。他们进一步研究发现, 温度升高

促进了生长季前期生态系统的碳固定, 但这种促进效

应在生长季后期消失。这一现象主要与植物提前衰老

引起的叶片氮磷浓度下降有关, 表明增温引起的植物

养分变化并未增加生态系统的碳固定, 反而抑制了增

温对生态系统碳固定的促进效应(Li et al., 2017a)。该

研究为认识气候变暖背景下生态系统碳-氮-磷交互作

用提供了新视角。 

植物凋落物和木质残体是森林生态系统碳储量

和碳汇的重要组分, 但由于以往数据不足及缺乏有效

的研究方法, 致使我国森林植物残体碳储量及其变化

缺乏准确的估算, 从而限制了我国森林生态系统碳收

支的全面评估。方精云研究组于2011–2016年对我国

森林植被、土壤、凋落物和木质残体碳密度进行了系

统调查, 并结合森林清查和遥感数据, 首次量化了我

国森林凋落物碳和木质残体的碳储量及其变化, 测得

其碳储量约为9.3×108 t碳单位, 并以每年6.7×106 t碳

的速率增长(Zhu et al., 2017a)。该成果对全球陆地生

态系统碳循环研究及碳源/汇评估具有重要意义。 

陆地生态系统植被生产力一直是生态学领域的

研究热点, 对其模拟的准确与否直接影响陆地碳循环

的模拟精度, 也关系到能否准确评估陆地生态系统对

人类社会可持续发展的支持能力。彭长辉研究组利用
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普适性的全球陆地生态系统生产力模型(GPP mod-

el), 基于最低消耗与协同限制假说, 将较短时间尺度

(分钟到小时)的光合作用生物化学模型与较长时间尺

度(周到月)的光能利用率模型有机地联系在一起, 实

现了从叶片水平的光合作用到生态系统水平的植被

总初级生产力之间的尺度转换(Wang et al., 2017d)。

该研究发展了传统的植物光合作用理论, 为陆地生态

系统光能利用率模型奠定了理论基础。 

半干旱生态系统是陆地上分布最广泛的生态系

统类型, 且对水分变化非常敏感。以往的研究均表明

增加降水会显著促进生态系统的碳水循环过程, 减少

降水会抑制这一过程, 但其对增加和减少降水的响应

是否一致还不清楚。韩兴国研究组通过在内蒙古半干

旱草原设置降水梯度控制实验, 研究草原生态系统碳

水循环对降水变化的响应。结果表明, 生态系统总光

合、呼吸、净光合、蒸散以及碳水利用效率对减少降

水的敏感性均大于增加降水。同时, 他们还发现生态

系统总光合、呼吸和蒸散的变化主要由土壤含水量的

变化引起, 而生态系统净光合和碳水利用效率的变化

主要受限于土壤温度变化(Zhang et al., 2017b)。该研

究对深入理解生态系统碳水循环过程对气候变化的

响应具有重要意义。 

过度放牧引起了世界范围内草地生物多样性和

生态系统功能退化。有关放牧对多样性和生态系统功

能影响的研究已有大量报道, 但尚不清楚放牧强度增

加如何影响群落结构和生态系统功能阈值的变化, 以

及物种及其性状在其中的作用。白永飞研究组通过在

内蒙古典型草原开展长期放牧实验, 发现群落结构和

生态系统功能对放牧强度的响应阈值均在每公顷3.0

只羊; 群落中常见种与稀有种的组成及其生物量决定

了结构和功能的响应阈值; 植物的比叶面积和叶片含

氮量差异导致物种对放牧强度的不同响应(Li et al., 

2017m)。该研究为草地管理中确定可持续的放牧强

度以及半干旱草地多样性保护提供了重要理论依据。 

作物模型是研究气候变化对农作物影响的重要

手段, 在世界范围内得到了广泛应用。朴世龙研究组

通过比较全球范围内大田水稻增温实验和3种模型

(经验统计模型、基于站点以及全球格点尺度的作物

过程模型)的模拟结果, 发现经验统计模型和全球作

物模型可能低估了增温对全球水稻的减产效应。同时, 

针对不同全球作物模型模拟结果间存在较大不确定

性的问题, 他们首次结合条件概率的方法, 估算了未

来气候变暖对水稻产量的潜在影响。结果表明, 未来

长期温度升高导致全球水稻的潜在减产效应约为8% 

K–1。这一减产幅度较国际食物政策研究所(IFPRI)的

评估结果高约60% (Zhao et al., 2017a)。该研究为作

物模型改善、农业管理和制订缓解与适应气候变化的

政策提供了理论依据。 

寄生是一种比较常见的互作关系, 由于寄生植物

特殊的生理生态和进化特性, 近年来受到越来越多的

关注。菟丝子(Cuscuta australis)是旋花科茎全寄生

植物, 然而, 关于菟丝子与寄主间的互作研究还比较

缺乏。吴建强研究组与德国的科学家合作, 创新性地

提出了“菟丝子及其连接的不同寄主形成微群落”

这一崭新概念, 并且发现在这种微群落中, 菟丝子能

在不同寄主植物间传递有生态学效应的抗虫系统性

信号。该系统性抗虫信号在不同物种间非常保守, 甚

至可在不同科的寄主植物间传递并诱导抗虫性。尽管

寄生植物一向被视为对寄主有害无益, 但该研究表

明, 菟丝子在某些条件下可帮助不同寄主之间建立起

抗虫防御“联盟”(Hettenhausen et al., 2017)。该研

究对了解植物抗虫系统性信号具有非常重要的意义。 

世界上许多恶劣的外来入侵植物具有克隆性, 并

能在克隆内实现资源共享(克隆整合), 特别是在异质

性环境中。于飞海研究组通过对同属起源且在自然

环境中共存的中国外来入侵植物和本地克隆植物进

行对比, 发现异质性环境中克隆整合提高了植物的

生物量, 但是, 外来入侵克隆植物的克隆整合获益

比本地植物更高, 入侵克隆植物比本地植物积累了

更高的生物量。该研究表明, 克隆整合可能赋予了外

来入侵植物相对于本地植物的竞争优势。因此, 克隆

整合能力差异在一定程度上可以解释外来克隆植物

进入到资源异质性分布的区域时的入侵成功(Wang 

et al., 2017q)。 
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Abstract  Plant science in China continued to maintain high-speed progress in 2017, with frequent remarkable achieve- 

ments and a steady increase in the number of original papers published in international top journals. Researchers in plant 

science in China have made brilliant achievements, such as the discovery of new broad-spectrum disease resistance 

mechanisms, the genetic basis and mechanism of rice broad-spectrum disease resistance, and the mechanism of Phy-

tophthora infestation. Two achievements were included in the “Breakthrough of the year: The top 10 scientific achieve-

ments of life science in China in 2017”. Rice biology, evolution and genomics and hormone biology were highlighted. Also, 

academician Li Jiayang, who researches the molecular network of higher plants and metabolic pathway as well as rice 

design breeding, won first prize of National Natural Science in 2017 for his research "Molecular Mechanisms and Variety 

Design of High Yield and Quality Characters of Rice". This groundbreaking contribution with significant international im-

pact marks the leading position of Chinese plant science in the international scientific frontier of this field. In this review, 

we give an overview of the significant progress made in plant science in China in 2017, review the latest findings and hot 

events in plant science in 2017, and share the great achievements made by Chinese scientists. 
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