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摘要: DNA序列信息是基因功能研究的基础, 近10年来随着测序技术的升级迭代, 植物基因组学高速发展。

不同倍性植物高质量参考基因组的解析, 重要作物泛基因组的构建, 以及大规模、群体水平的深度重测

序等极大推动了作物起源、驯化、农艺性状形成的解析以及育种改良的进程。表观遗传修饰参与植物

生长发育的全过程, 调控了植物对环境信号如光、温度、养分、盐碱等的应答和适应性, 介导了同代和

代际之间的“胁迫记忆”。除了DNA甲基化、小分子RNA调控、组蛋白修饰, 近几年RNA结构与修饰以及

染色质的三维结构也得到越来越多的关注, 逐渐成为表观遗传研究的热点。本文主要概述了近10年来植

物基因组和表观遗传学研究的前沿进展, 比较国内外研究的侧重点, 并探讨后续的发展趋势, 提出未来

5~10年的研究目标和项目建议。
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Abstract: DNA sequence information is the basis of functional study. In the past decade, with the upgrade 
and iteration of sequencing technology, plant genomics has developed rapidly. The release of high-quality 
reference genomes of different ploidy plants, the construction of pan-genomes for important crops, and 
the large-scale, population-wide deep resequencing have greatly expanded the understanding of crop ori-
gin, domestication, agronomic trait formation and promoted the breeding process. Epigenetic modification 
participates in the whole process of plant growth and development, regulates the response and adaptabili-
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伴随着测序技术的升级迭代, 基因组学、表观

组学得到了高速发展。复杂的不同倍性作物如小

麦 (Triticum aestivum)、燕麦 (Avena sativa)、黑麦

(Secale cereale)的参考基因组得到解析, 极大推动

了麦类作物功能基因组的研究; 主要作物如水稻

(Oryza sativa)、小麦、玉米(Zea mays)、大豆(Glycine 
max)、棉花(Gossypium spp.)、番茄(Lycopersicon 
esculentum)、马铃薯(Solanum tuberosum)等泛基因

组数据的构建, 为解析作物驯化和环境适应性提

供了基础; 而群体水平大范围的重测序加速了作

物的起源、驯化、农艺性状形成的遗传基础解析, 
也促进了作物育种改良的进程; 同时以“属”甚至

“族”为单位的基因组测序为作物优异种质资源的

开发提供了便利, 推动了远缘杂交、从头驯化、合

成生物学等领域的快速发展。近5~10年, 表观遗

传参与调控植物生长发育以及响应环境胁迫和适

应性建立等方面取得了丰硕的研究进展, 包括从

DNA和组蛋白共价修饰“Writer”和“Eraser”的研究

到多种“Reader”对表观修饰密码图谱的解码过程; 
从单基因到基因组尺度的表观修饰动态变化与植

物发育过程以及环境响应的特异性关联; 从广谱

的表观修饰变化到特定因子介导的基因组时-空特

异性表观修饰的建立与擦除; 从基因组局部的染

色质动态变化到空间三维的染色质结构建立、维

持与重塑等。一系列调控重要农艺性状的功能小

分子RNA和非编码RNA被鉴定, 为后续应用打下

扎实基础。目前我国在作物如水稻表观遗传研究

领域已经处于国际领先水平, 不仅科研论文的数量

和质量位居前列, 同时在表观修饰应用于农业生

产上也处于领先地位, 并形成了稳定的研究队伍。

在一些新兴的表观遗传领域, 如RNA修饰、RNA
结构和染色质高级结构等, 我国植物科研工作者

也及时跟上, 在模式植物拟南芥(Arabidopsis tha-
liana)的研究中与国外科学家的差距微弱, 而在作

物RNA表观遗传研究方向已经跻身国际第一梯队, 
某些方向已处于国际领先水平。

1  本学科最新研究进展

1.1  基因组学发展推动作物起源驯化、种质创新、

育种改良研究

1.1.1  基因组测序技术发展

1977年英国生物化学家弗雷德里克·桑格利用

双脱氧链终止法实现了基因组测序, 该测序方法

被称为第一代测序技术。但是其通量低、成本高, 
应用受到限制, 无法满足物种基因组测序的迫切

需求。2007年, 第二代测序(next-generation sequenc-
ing, NGS)技术公司Illumina开始推出GAIIx机型 , 
极大降低了测序成本。NGS技术的核心是边合成

边测序, 即通过捕捉新合成碱基的末端标记来确

定DNA序列, 可以对DNA或RNA样本进行高通量

测序(Shendure和Ji 2008)。NGS技术凭借其高通量、

低成本以及高准确性等显著优势, 成为全球主流

的基因测序技术。目前, 二代短读长测序技术在测

序方面仍然占有绝对优势, 但新兴的第三代测序

技术近年来也发展迅速。第三代测序技术是指单

分子实时测序技术, 也叫从头测序技术。与前两代

测序技术相比, 其最大的特点就是单分子测序, 测
序读长长、速度快、通量高。第三代测序目前主

要有两大技术, 包括以美国太平洋生物公司(Pac-
Bio)为代表的单分子实时荧光测序以及以英国牛

ty of plants to environmental signals such as light, temperature, nutrients and salinity, and mediates “stress 
memory” within and between generations. In addition to DNA methylation, small RNA regulation, and his-
tone modification, RNA structure and modification, and the three-dimensional structure of chromatin have 
also received more and more attention in recent years, and have gradually become a hot-spot in epi-
genetics research. Here, we mainly summarize the frontier progresses of plant genomics and epigenetic 
research in the past ten years, compares research hotspots in China and world-wide, discusses the subse-
quent research trends, and proposes research goals and project proposals for the next 5–10 years.
Key words: reference genome; pan-genome; origin and domestication; DNA methylation; histone modifica-
tion; chromatin 3D structure; RNA modification; small RNA
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津纳米孔公司(ONT)为代表的纳米孔测序。其中, 
PacBio推出的长读长测序数据模式——HiFi测序, 
兼顾了长读长(10~20 kb)和高准确度(Q>30) (We-
nger等2019)。ONT利用纳米孔, 能实现最高达到Mb
级别长度读长的测序(Jain等2018)。三代测序已广

泛应用于作物高质量基因组图谱的构建(Huang等
2020; Zhang等2020a)。近年来, Hi-C (high-through-
put/resolution chromosome conformation capture)技
术的发展将解析染色体三维结构研究推向高潮, Hi- 
C技术源于染色体构象捕获技术, 研究全基因组范

围内染色质在空间位置上的关系, 获得高分辨率的

染色质三维结构信息。Hi-C技术不仅可以研究染

色体片段之间的相互作用, 还可以应用于基因组组

装、辅助宏基因组组装等(Burton等2013; Lieber-
man-Aiden等2009)。基因组单分子光学图谱是来

源于单个DNA分子有序的全基因组限制性内切酶

酶切位点图谱, Bionano公司推出的Irys/Saphyr系
统可以将原组装片段锚定到光学图谱上, 从而构

建出超长组装片段(Lam等2012)。针对二、三代测

序技术对重复区域的组装局限性, 光学图谱技术

能提供宏观的框架支持, 辅助染色体组装和大片

段结构变异的鉴定(Jarvis等2017)。在作物基因组

研究中, 面临着基因组庞大、重复序列含量高、倍

性结构复杂等困难, 三代测序技术通过结合Hi-C
技术、Bionano光学图谱技术等可以更好地解决植

物基因组组装的问题。

1.1.2  参考基因组绘制

构建高质量参考基因组是开展多组学研究的

基础。得益于长读长测序技术的兴盛, 基因组组装

的成本与难度大幅下降。近10年内, 千余篇文献报

道了植物参考基因组的组装工作。PacBio的HiFi
序列和ONT的Nanopore序列是目前用于基因组组

装的主流测序数据, 同时辅以Hi-C序列、Bionano
光学图谱序列、10×Genomics连接序列数据构建

染色体水平的参考基因组。大量的组装算法和工具

也据此开发, 包括Hifiasm (Cheng等2021a)、Canu 
(Koren等2017)、FALCON (Chin等2016)、Wtdbg2 
(Ruan和Li 2020)、Flye (Kolmogorov等2019)等, 这
些算法和工具对于基因组的组装准确性有很大提

升, 许多具有复杂基因组的重要作物参考基因组组

装也因此有了新的突破。燕麦是世界重要的食用性

高营养麦类作物, 且我国是六倍体栽培裸燕麦的

起源和主要种植中心。我国学者于2022年结合不

同测序技术手段绘制出10.7 Gb的六倍体燕麦基因

组, 包括21对染色体的分子图谱(Peng等2022), 获
得了裸燕麦的高质量参考基因组, 代表了谷物基

因组学的重大进展。黑麦是小麦、大麦和燕麦的

近缘物种, 属于异交作物, 基因组具有极高的杂合性, 
这是其组装难以逾越的障碍。2021年我国学者综

合利用多种测序技术以及组装算法, 完成了中国栽

培种‘威宁黑麦’的基因组组装和解析(Li等2021b), 
组装大小为7.84 Gb。该参考基因组填补了作物基

因组一个重要的缺失环节, 为黑麦驯化、麦类基因

组演化和比较基因组研究提供了重要资源, 将促

进黑麦、小麦等相关麦类作物的遗传育种改良。

由于植物基因组演化历史上加倍事件较多、

基因组中的转座子等重复序列占比大, 目前绝大

多数的基因组仍然存在着难以填补的缺口, 也就

是基因组中的组装“黑洞”。这些“黑洞”主要存在

于着丝粒、端粒、核糖体DNA等大片段高度串联

重复的区域。目前, 通过增加数据维度和改进组装

算法等手段可以组装出从端粒到端粒无缺口的

T2T (telomere-to-telomere)基因组 , 如拟南芥(Hou
等2022; Naish等2021; Wang等2022a)、水稻(Li等
2021c; Song等2021a; Zhang等2022c)、西瓜(Citrul-
lus lanatus) (Deng 等 2022)、大麦 (Navratilova 等

2022)、香蕉(Musa nana) (Belser等2021)以及部分

染色体达到T2T水平的玉米(Liu等2020b)。T2T基
因组进一步提高了遗传变异的研究精确性, 同时

对于泛基因组的构建而言, T2T可以作为泛基因组

稳定的骨架, 提供统一的坐标, 用于交叉比较。

1.1.3  泛基因组与基因挖掘

高质量、无缺口的参考基因组为功能基因组

学和分子设计育种奠定了坚实的基础(Li等2021c; 
Song等2021a)。然而, 单一代表性基因组并不能完

全代表该物种的全部遗传信息, 限制了优良基因

的育种应用(Huang等2022; Shi等2023)。泛基因组

致力于表征物种中所有非冗余DNA信息的总和, 可
以突破单个参考基因组的局限性, 能够更加清晰

准确的理解复杂性状的调控网络(Liu等2020c; Qin
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等2021)。泛基因组的构建主要分为两种类型: 线性

参考基因组(Hubner等2019; Wang等2018c)和图形

泛基因组(Hufford等2021; Jayakodi等2020; Shang
等2022; Tang等2022a; Walkowiak等2020; Zhou
等2022)。线性基因组能够代表物种DNA的总和, 
却无法表征个体的存在-缺失变异信息; 而图形基

因组以节点代表变异等位信息、以边代表不同等

位间的联系, 能够有效地将参考基因组和个体的

遗传变异结合起来, 对于高度复杂、多态性高的基

因组区域有着较高的解析度(Ebler等2022; Wang等
2023b)。

目前, 国内外学者先后开展了水稻、小麦、玉

米、大豆、大麦、棉花、番茄和马铃薯等的泛基

因组学研究, 鉴定得到了一大批控制重要农艺性

状的基因资源。33个水稻泛基因组和251份超级稻

属泛基因组为深入解析水稻重要农艺性状的驯化

和环境适应的遗传基础提供了宝贵资源(Qin等
2021; Shang等2022); 15个小麦基因组的从头组装揭

示了小麦基因组广泛存在的结构变异, 并提供了

丰富的抗病NLR (nucleotide-binding leucine-rich re-
peat)基因资源, 为小麦的抗病育种提供指导(Wal-
kowiak等2020); 12个玉米骨干自交系泛基因组解

析了玉米杂种优势的形成机制, 为玉米的改良育

种提供理论支持(Wang等2023a); 大豆泛基因组的

构建将结构变异和重要农艺性状相关联, 推动了

大豆的进化和功能基因组研究(Liu等2020c); 20份
大麦种质的基因组破译挖掘了大量的基因组倒位, 
加深了对大麦重要农艺性状形成机制的理解(Jaya-
kodi等2020); 棉属泛基因组的构建揭示了纤维品

质演化的分子基础, 为野生种质资源的保护和利

用提供支持(Wang等2022c); 46份马铃薯及近缘种

材料的基因组组装揭示了块茎性状进化的机制, 
可推动马铃薯的基因组设计育种(Tang等2022a); 
基于图形的番茄泛基因组捕获了单一参考基因组

缺失的优良基因资源, 促进了对复杂性状遗传力

构成的认识(Zhou等2022)。
1.1.4  群体基因组学与作物起源驯化

随着二代测序技术的进步及成本的不断降低, 
作物全基因组测序数据呈现几何式的增长。各大

作物上千样本量的测序计划相继提出, 如3K水稻

计划(Wang等2018c)、3K鹰嘴豆计划(Varshney等
2021)、玉米HapMap3计划(Hufford等2012)、小

麦属全基因组遗传变异图谱计划(VMap) (Zhou等
2020; Zhao等2023b)等。目前作物群体遗传的研究

热点主要在揭示作物演化、驯化历史和解析重要

农艺性状相关的遗传机制两个方面。

了解群体演化历史能帮助解释性状的来源和

演化规律, 助力育种改良。例如, 在玉米的驯化和

扩张过程中, 发现群体演化历史和选择之间的相互

作用共同塑造了玉米种群和基因组的多样性, 揭示

了玉米栽培种高突变负荷的原因(Wang等2017)。
此外, 小麦属测序揭示了小麦自约11 700年前经历

多倍化物种形成, 随后驯化并自新月沃地扩散至

全球的演化历史和规律(Zhao等2023b)。对群体演

化的分析也为选择育种提供重要总结和参考, 例如

通过对中国近代育种材料的测序, 客观揭示了中

国近现代小麦育种史, 提出了跨着丝粒的大单倍

型片段优劣评估育种价值的策略(Hao等2020)。
通过驯化前后群体的成对测序和比较, 主流

作物已经定位出大量与驯化和适应性相关的候选

位点(Hufford等2012; Zhao等2023b)。随着对自然和

人为选择的深入研究, 虽然不同物种相似的性状

通常由不同的基因控制, 但在驯化和育种过程中

仍有许多趋同选择的案例(Chen等2021; Lenser和
Theissen 2013), 如Btr (Brittle rachis)、Q、Rht (Re-
duced height)、Sh1 (Shattering 1)、TB1 (TEOSINTE 
BRANCHED1)、Wx (Waxy)和KRN2 (Kernel Row Nu- 
mber 2)等基因。KRN2能在不对其他农艺性状造

成明显负面影响的情况下, 使得玉米增产约10% , 
水稻增产约8% (Chen等2022)。研究表明, 这种对

人为选择的趋同适应是随机预期富集度的2~16倍
(Zhou等2020)。通过跨物种进行趋同进化的研究, 
可以阐明作物重要农艺性状形成的特性及共性机

制, 提供作物间育种经验交叉应用的新思路。

在玉米和水稻等作物中相继发现栽培种有害突

变的累积, 证实了“驯化成本”的假说(Liu等2017b; 
Lozano等2019)。营养繁殖的作物由于无需自交, 有
害变异也大量累积。木薯(Manihot esculenta)和
马铃薯基因组中的一些有害变异甚至是纯合致死

的, 严重阻碍了这类作物的杂交育种(Ramu等2017; 
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Zhang等2019a)。生产上可以利用携带互补有害等

位变异的两个自交系产生杂交种, 让两套基因组互

相掩盖对方的有害等位变异, 即杂种优势。黄三文

团队提出了“优薯计划”, 结合基因组设计, 淘汰有害

突变、聚合优良基因, 最终选育出具有显著杂种优

势的‘优薯1号’马铃薯品种(Zhang等2021b)。有害

突变的研究为基因组设计育种提供了新的视角。

全基因组关联研究(genome-wide association 
studies, GWAS)在植物遗传学研究中得到了广泛应

用, 通过与转录组学、代谢组学等多维组学数据相

结合, GWAS在识别变异-性状关联方面成绩斐然

(Li等2022a; Mayer等2020; Varshney等2021)。然而

自然群体存在明显的群体结构和大量的稀有等位

变异, 大大限制了复杂农艺性状遗传定位。相较于

人类群体遗传学通过扩大样本量来提升定位精度的

方法, 植物有其独特的优势, 即以遗传杂交设计来弥

补样本量的不足。除去经典的玉米NAM (Nested 
Association Mapping)和MAGIC (Multiparent Adva- 
nced Generation Inter-Cross)群体, 近年来作物创新

群体不断涌现, 例如, 玉米的CUBIC (Complete-di-
allel design plus Unbalanced Breeding-like Inter- 
Cross)群体, 相较于传统遗传群体, 具有遗传多样性

高、群体结构不明显、重组事件更加充分、与育

种目标更加密切等诸多优势(Liu等2020a)。小麦也

建立了一套综合NAM和MAGIC群体优点的AB- 
NAMIC (Advanced Backcross-Nested Association 
Mapping Plus Inter-Crossed)群体, 用以兼顾育种和

定位(Jiao等2023)。
1.2  表观遗传调控植物发育进程

1.2.1  DNA甲基化修饰

DNA甲基化(5-甲基胞嘧啶, 5mC)是一种进化

上保守的重要表观遗传修饰, 在植物中可发生在

CG、CHG和CHH位点, 受甲基化转移酶和去甲基

化酶调控。

(1) DNA甲基化功能

DNA甲基化通常在转录水平上调控基因表达

及沉默转座子, 对生长发育和基因组稳定具有重

要作用。维持CG甲基化的甲基转移酶OsMET1-2 
(methyltransferase 1-2)及维持DNA甲基化的染色

质重塑因子DDM1 (deficient in DNA methylation 1)

功能丧失均导致水稻早亡(Hu等2014; Tan等2016); 
CHG甲基转移酶编码基因OsCMT3 (chromomethy-
lase 3)突变导致转座子激活及发育异常(Cheng等
2015); 参与小分子RNA介导的从头甲基化途径的

RDR2 (RNA-dependent RNA polymerase 2)和DRM2 
(deficient in DNA methylation 2)功能丧失, 也会导

致水稻矮化、不育(Tan等2016; Wang等2022b)。全

基因组消除non-CG DNA甲基化, 水稻生长发育严

重迟缓(Hu等2021)。在拟南芥减数分裂中, 雄性

生殖细胞中RNA介导的DNA甲基化(RNA-directed 
DNA methylation, RdDM)增强, 产生很多DNA甲基

化新位点, 调控基因表达和转座子活性(Walker等
2018)。水稻配子和合子发育过程中存在DNA去甲

基化酶介导的DNA甲基化动态调控(Zhou等2021)。
在水稻营养生长阶段的芽顶端分生组织(shoot api-
cal meristem, SAM)中, 转座子上CHH甲基化显著

高于分化的叶片,  并在生殖生长阶段的SAM中增

强, 加强转座子沉默(Higo等2020)。
DNA去甲基化在平衡DNA甲基化、建立DNA

甲基化边界和基因激活方面发挥重要作用(Zhang等
2022a)。植物中DNA去甲基化主要由特有的ROS1 
(REPRESSOR OF SILENCING 1)家族的转葡糖基

酶完成(Zhang等2018a)。ROS1能去除胚乳中父系

印记基因DOGL4 (DELAY OF GERMINATION1- 
LIKE 4)中的DNA甲基化, 促进种子的萌发(Zhu等
2018)。ROS1与DNA底物复合物的精细结构被解

析, 阐明了ROS1家族DNA去甲基化酶的分子机制

(Du等2023)。番茄去甲基化酶DML2 (DNA demeth-
ylase 2)介导DNA主动去甲基化并激活果实成熟相

关基因表达(Lang等2017; Liu等2015), 同时敲除玉

米去甲基化酶MDR1 (maternal depression of R1)和
DNG102 (DNA glycosylase 102)导致胚乳发育异常

(Gent等2022)。
(2) DNA甲基化变异

DNA甲基化变异在植物进化及地域适应过程

具有重要作用, 1 000余份拟南芥生态型DNA甲基

化组的分析表明甲基化自然变异与其地理分布呈

现高相关性(Kawakatsu等2016), 在大豆和玉米中也

发现DNA甲基化变异与驯化和表型多样性高度相

关(Shen等2018; Xu等2019, 2020a)。DNA甲基化
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变异介导重要农艺性状形成。番茄果实的维生素E
含量与关键合成基因VTE3(1) (vitamin E 2-methyl- 
6-phytylquinol methyltransferase)启动子区SINE (short 
interspersed nuclear element)逆转录转座子DNA甲

基化相关(Quadrana等2014)。玉米MITE (miniature 
inverted-repeat transposable element)转座子插入到

NAC家族(NAM, ATAF and CUC2 family)的基因

启动子区介导DNA甲基化, 抑制基因表达调控耐

旱性(Mao等2015)。
环境因素可诱发甲基化的变异, 经历10代高

盐胁迫的拟南芥较正常生长条件下, 积累了多达

45%的CG位点甲基化变异, 75%的变异可遗传(Ji-
ang等2014)。玉米杂交过程中可诱发几千个位点发

生DNA甲基化变异, 约3%变异可稳定遗传多代(Cao
等2022)。在拟南芥、烟草和水稻中已经构建了

DNA甲基化编辑体系, 可实现靶位点DNA甲基化

修饰改变, 创建稳定遗传的表观变体(Gallego-Bar-
tolome等2018; Papikian等2019; Tang等2022b)。

综上所述, 尽管DNA甲基化的功能研究已经

取得了很大进展, 但位点特异性的DNA甲基化调

控研究还十分有限, 亟需通过表观编辑等手段, 人
为创建DNA甲基化变异来鉴定, 特别是作物中重

要性状相关基因的功能与应用研究。

1.2.2  RNA表观遗传修饰

RNA表观遗传修饰是重要的转录后调控方式, 
大量分布在mRNA和非编码RNA (ncRNA)上, 精细

调控RNA的加工、运输与定位、三维结构形成、

稳定性、互作、翻译等分子过程。

(1) N6-甲基腺嘌呤修饰(m6A)
N6-甲基腺嘌呤(m6A)是真核生物mRNA上动

态可逆的化学修饰, 植物中的m6A集中在起始、终

止密码子及3′ UTR附近(Dominissini等2012; Li等
2014b; Luo等2014), 调控mRNA的剪接、稳定性、

出核和翻译等, 参与植物生长发育和胁迫响应。

m6A修饰由甲基化酶催化生成, 由去甲基化酶

去除, 并被特定的RNA结合蛋白识别解码其功能

(He和He 2021)。拟南芥中, m6A甲基化酶包括MTA 
(人类METTL3的同源基因)、MTB (METTL14)、
FIP37 (FKBP12 interacting protein 37)、VIR (VIR-
ILIZER)和HAKAI (Ruzicka等 2017; Shen等 2016; 

Zhong等2008); m6A去甲基化酶包括拟南芥中的

ALKBH10B (alkylated DNA repair protein AlkB ho-
molog 10B)和ALKBH9B以及番茄中的SlALKBH2 
(Duan等2017; Martinez-Perez等2017; Zhou等2019); 
m6A修饰的识别主要由一类含有YTH结构域的蛋

白家族成员完成, 拟南芥有13个包含YTH (YT521-B 
homology)结构域的蛋白, 其中ECT2 (EVOLUTIO- 
NARILY CONSERVED C-TERMINAL REGION2)、
ECT3、ECT4以及CPSF30-L (longer isoform of Cle- 
avage and Polyadenylation Stimulatory Factor30)已
被证实具有m6A识别作用(Arribas-Hernandez等2018; 
Hou等2021; Scutenaire等2018; Song等2021b; Wei
等2018)。

m6A是植物生殖发育所必需的, m6A甲基转移酶

MTA、MTB、VIR和FIP37的突变会导致拟南芥胚

胎发育的球形期停滞(Vespa等2004; Zhong等2008), 
去甲基化酶ALKBH10B突变和识别蛋白ECT及CP- 
SF30-L突变都导致拟南芥开花延迟(Arribas-Hernan-
dez等2018; Duan等2017; Song等2021b), 水稻OsFIP
和OsMTA2对小孢子发育至关重要(Zhang等2019b)。

利用外源RNA去甲基化酶FTO (fat mass and ob- 
esity-associated)对植物的RNA表观遗传修饰特点位

点进行去修饰, 实现了作物高产育种, 改造后的水

稻单株产量与生物量增加了约50%; 马铃薯中的试

验也得到了相同效果, 且改造后的水稻和马铃薯品

质性状未变(Yu等2021)。RNA m6A甲基化调控对

改善作物产量具有很好的应用前景。

(2) 5-甲基胞嘧啶修饰(m5C)
RNA 5-甲基胞嘧啶修饰(m5C)在tRNA、rRNA、

mRNA、长非编码RNA中都具有较高丰度且稳定

存在(Schaefer等2009)。拟南芥中RNA m5C主要分

布在编码区域(CDS) (David等2017); 水稻中RNA 
m5C也主要分布在CDS区域, 但在起始和终止密码

子附近也有明显的富集, 且集中在CG富集序列中, 
物种间分布保守性并不高(Tang等2020)。

催化RNA m5C修饰的甲基转移酶有两类, 一
是tRNA天冬氨酸甲基转移酶1 (tRNA aspartic acid 
methyltransferase 1, TRDMT1), 二是tRNA特异性甲基

转移酶4 (tRNA methyltransferase 4, TRM4)和NOP2/
Sun domain protein 2 (NOP2/Sun RNA methyltrans-
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ferase 2, NSUN2)。拟南芥TRM4B是NSUN2的同

源蛋白, trm4b突变体初生根显著变短且侧根数量

减少, 分生组织中细胞分裂能力降低(Chen等2010; 
David等2017)。OsNSUN2能够调节mRNA的m5C
修饰, 提高mRNA的翻译效率来维持高温下叶绿体

功能稳态(Tang等2020)。
(3)假尿苷修饰(Ψ)

假尿苷修饰(Ψ)广泛存在于tRNA、rRNA、sn-
RNA、snoRNA、mRNA等中, 分布在rRNA重要功

能域的Ψ参与rRNA前体加工、核糖体组装和蛋白

翻译; 分布在tRNA上的Ψ参与调节tRNA结构, 促
进解码准确性和蛋白合成的真实性(Harrington等
1993); 分布在snRNA重要功能域的Ψ参与snRNP的
组装和pre-mRNA的剪切(Zhao和Yu 2004); 分布在

mRNA中的Ψ更倾向于5'非编码区和编码区, 且三

联体密码子第一位的U更容易被假尿苷化, 影响了

蛋白质生物合成(Sun等2019)。  
真核生物中RNA假尿苷修饰的形成主要有两

种机制: 一种是只依赖于假尿苷合酶的机制, 假尿

苷合酶包括6个家族, 即RluA、RsuA、TruA、TruB、
TruD和Pus10 (Spenkuch等2014); 另一种是依赖于

一类H/ACA box小核仁RNA (snoRNA)与相应的蛋

白质形成的复合体H/ACA RNP (Ge和Yu 2013)。拟

南芥假尿苷合酶SVR1 (SUPPRESSOR OF VARIE-
GATION1)突变会导致叶绿体rRNA的生成及质体

蛋白(光合作用相关蛋白)翻译发生异常, 影响叶绿

体发育及磷饥饿响应(Lu等2017; Sun等2019; Yu等
2008); 水稻假尿苷合酶OsPUS1 (pseudouridine sy- 
nthase)能够与叶绿体rRNA前体直接结合并催化

发生假尿苷修饰, 低温下OsPUS1的功能缺失会造

成叶绿体rRNA前体异常积累及成熟rRNA减少, 影
响叶绿体中核糖体生物合成和翻译, 产生低温白化

表型(Wang等2022d)。
1.2.3  小分子RNA 

小分子RNA为长度20~30 nt的非编码RNA, 植
物中主要包含miRNA (microRNA)和siRNA (small 
interfering RNA)。能与ARGONAUTE (AGO)蛋白

形成沉默复合体, 以碱基互补配对的方式靶向靶

mRNA, 通过介导DNA甲基化、RNA切割降解和

翻译抑制等方式在转录和转录后水平负调控靶基

因的表达。

(1) miRNA
miRNA是一类进化保守的小分子RNA, 在植

物中主要涉及 DCL1 (DICER-LIKE1)等介导的加

工、HEN1 (HUA ENHANCER 1)介导的成熟稳定、

AGO1介导的功能发挥及SDN1 (SMALL RNA DE-
GRADING NUCLEASE 1)等介导的降解过程(Song
等2019)。

miRNAs通常靶向并负调控一些重要转录因

子, 对植物生长发育和环境刺激响应发挥重要调

控作用(Song等2019; Tang和Chu 2017)。在拟南芥

中miR156靶向转录因子SPL (SQUAMOSA PRO-
MOTER BINDING PROTEIN-LIKE)参与调控开花、

避荫反应、抗虫、抗旱、热激记忆、缺磷反应等

生物学过程(Arshad等2017; Mao等2017; Stief等
2014; Xie等2017; Zhou等2013)。miR156–SPLs模
块精细调控了水稻理想株型、抗病、籽粒大小和品

质及种子休眠等重要农艺性状(Jiao等2010; Miao等
2019; Si等2016; Wang等2015b, 2018a)。减弱miR396– 
GRF4 (GROWTHREGULATING FACTOR 4)调控, 
促使水稻穗子变大、籽粒变长、产量提高(Duan等
2016; Gao等2016; Hu等2015; Wang等2015b); 增强

miR397–LAC (laccase)基因调控, 可提高水稻穗粒

数和种子大小(Zhang等2013)。大豆miR172c可作

为长距离移动的共生固氮信号与根瘤固定的氮素

整合年龄开花途径促进大豆开花, 调控发育和产

量(Yun等2023)。
miRNAs通常处于调控网络的关键节点, 调控不

同的靶位点参与生物学过程。在水稻中, miR528– 
AO (L-ascorbate oxidase)参与水稻抗病毒调控(Wu
等2017), miR528–RFI2 (RED ANDFAR-RED INSEN-
SITIVE 2)调控开花(Yang等2019b), miR528–UCL-
23 (encoding a member of the plant-specific blue cop-
per protein family of phytocyanins)调控花粉内壁发

育(Zhang等2020c)。此外, miR528–LAC3/5调控玉米

木质素合成, 影响高氮条件下的倒伏性(Sun等2018); 
miR528–PPO (polyphenol oxidase)参与香蕉低温下

果皮褐化调控(Zhu等2020)。
(2) siRNA

siRNA是高等植物中大量存在的一类小RNA
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分子, 包括与异染色质相关的hc-siRNAs (heteroch-
romatic siRNAs)和次级tasiRNAs (trans-acting small 
interfering RNAs)及phasiRNAs (phased secondary 
small interfering RNAs)等。hc-siRNAs主要合成途

径早被鉴定, 其在精细调控基因表达方面发挥重要

作用。在水稻中, PigmS (Pigm Susceptible)基因上

游MITE转座子产生siRNA, 通过介导DNA甲基化

抑制PigmS在叶中表达, 进而释放抗病基因PigmR 
(Pigm Resistant)实现对稻瘟病的广谱抗性(Deng等
2017)。此外, 转座子来源的siRNA也被发现在水稻

抗白叶枯病和玉米抗旱中发挥重要调控作用(Mao
等2015; Zhang等2016)。在水稻中鉴定AGO1d结合

miR2118和miR2275分别起始21-nt和24-nt PHAS前
体的加工, 也发现成熟21-nt phasiRNA通过转录后

切割负调控靶基因的表达(Jiang等2020; Shi等2022; 
Zhang等2020c)。phasiRNA在环境依赖的育性调控

上发挥重要作用。例如, 在两系杂交稻生产中, 第一

个发现的两用光敏不育系农垦58S的环境依赖育性

由phsiRNAs位点自然变异所介导(Fan等2016); 在水

稻或玉米中也发现phasiRNA合成途径关键成员突

变通常会导致高温或低温依赖的雄性不育(Shi等
2022; Teng等2020)。

近年来, 一系列重要农艺性状相关的小RNA及

其介导的调控网络已被鉴定, 结合基因编辑等技

术, 开展小RNA-靶基因精细调控设计、小RNA自

身加工表达调控、跨界小RNA靶向设计等应用研究

成为热点, 并成为作物育种和性状改良新途径。

1.2.4  组蛋白修饰和组蛋白变体 
(1)组蛋白修饰

组蛋白修饰是一种共价修饰 , 大多发生在

H2A、H2B、H3和H4四种核心组蛋白朝向外部的

N端“尾巴”, 包括甲基化、乙酰化、磷酸化、泛素化、

类泛素化和ADP-核糖基化等(Kouzarides 2007)。研

究表明单独或多种组蛋白翻译后修饰组合可以通

过影响转录调控以及染色质构象参与植物的生长

发育和胁迫响应等多种生物学过程。

组蛋白修饰的建立和擦除需要相应的“Writer”
和“Eraser”分别介导。例如, 植物中组蛋白甲基化

的建立主要依赖于包含SET结构域的组蛋白甲基转

移酶以及PRMT (protein arginine N-methyltransfer-

ase)家族, 如拟南芥中的EZH2 (enhancer of zeste 
homolog 2)蛋白和ATX (ARABIDOPSIS HOMOLOG 
OF TRITHORAX)家族蛋白。而去甲基化酶包括

LSD1 (lysine-specific demethylase 1)和具有JmjC结
构域的JMJs (jumonji domain-containing proteins)蛋
白, 如拟南芥的RELATIVE OF EARLY FLOWER-
ING6 (REF6/JMJ12)和水稻的JMJ706 (Liu等2010)。
同理, 组蛋白乙酰化由乙酰转移酶和去乙酰化酶

维持动态调控(Marmorstein和Zhou 2014), 如水稻

的HDAC (histone deacetylase)家族蛋白(Chung等
2009)。

近10年来, 组蛋白修饰的“Reader”相关研究逐

渐成为热点, 含有不同结构域的“Reader”蛋白识别

了多样化的组蛋白修饰, 如PHD (plant homeodom- 
ain)、BAH (bromo adjacent homology)、tudor、
chromodomain, bromodomain和PWWP (proline-tryp- 
tophane-trytophane-proline)等对不同组蛋白修饰的

特异识别。在一定程度上, “Reader”最终决定了组

蛋白修饰的生物学功能(Duan等2018; Liu等2018a; 
Scheid等2021)。同时, 组蛋白修饰在染色质区域

的特异性建立和擦除机制也是领域中研究的焦点。

拟南芥中PRC2 (polycomb repressive complex 2)蛋
白的招募依赖于PREs (polycomb repressive elements)
元件, BPC (BASIC PENTACYSTEINE)、AZF1 (Ar- 
abidopsis zinc-finger protein 1)、TRB1 (telomere-re-
peat-binding factor1)、VAL1 (VIVIPAROUS1/ABI3- 
LIKE1)等转录因子与PRC2互作将其招募至GAGA、

Telobox、RY基序等相应的PRE元件进行H3K27-
me3 (histone 3 lysine 27 trimethylation)修饰 , 影响

细胞分化、开花等多种发育过程(Xiao等2017; Yuan
等2021; Zhou等2018)。另外, 组蛋白去甲基化酶

JMJs发挥功能的途径有两种: 一种是与转录因子

互作结合靶位点, 如JMJ14与转录因子NAC050/ 
052互作促进H3K4me3 (tri-methylation of lysine 4 on 
histone H3)去甲基化, 从而调控开花时间(Ning等
2015); 另一些具有锌指结构域(zinc-finger domain)
的JMJ蛋白能够直接结合至CTCTGYTY基序发挥

功能, 如REF16/JMJ12直接结合CUP-SHAPED CO- 
TYLEDON 1 (CUC1), 调控拟南芥器官边界形成(Cui
等2016)。
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组蛋白修饰随发育进程和环境变化进行动态

调整。以小麦胚胎发育为例, 胚发育的早期和晚期

的基因表达主要受H3K27me3调控, 而发育中期的

基因主要受H3K27ac (histone H3 acetylated at ly-
sine 27)调控, 构成了小麦胚的“时期特异转录调控

差异”的模型(Zhao等2023a)。拟南芥中, 开花抑制

子FLOWERING LOCUS C (FLC)受到复杂的组蛋

白修饰调控, 未春化前H3K4me3与H3K36me3 (his-
tone H3 trimethylated at lysine 36)促进FLC表达从

而抑制开花, 春化后多种途径建立和维持H3K27me3
对FLC的抑制从而促进开花(Baulcombe和Dean 
2014; Zhu等2015)。
(2)组蛋白变体

组蛋白变体是同一组蛋白家族中分化出的氨

基酸序列、表达模式或染色质定位存在差异的成

员, 其与组蛋白修饰结合, 能极大增强染色质的多

样性。目前研究表明, 除了H4之外, 其他组蛋白家

族均存在变体。近年来植物组蛋白变体领域研究

取得了较大进展, 发现其参与调控植物基因组稳

定性、发育和环境响应等一系列过程。

动物在精细胞发生后期其染色质上的大部分

组蛋白被鱼精蛋白替代, 从而重编程染色质并使

其压缩, 然而高等植物中并不存在鱼精蛋白。2020
年Berger实验室发现一个组蛋白H3的变体H3.10在
拟南芥成熟精细胞中特异的大量积累, H3.10第27
位赖氨酸附近的变异导致其无法产生H3K27甲基

化, 造成H3K27me3的大规模丢失, 进而促进与精子

分化相关基因的表达和表观重编程(Borg等2020)。
另一个组蛋白变体H2B.S/H2B.8同样在成熟精子

中富集, 其能通过液液相分离的方式促进常染色

质凝集, 因此能在一定程度上发挥类似鱼精蛋白

的作用(Buttress等2022)。种子在发育后期, 其胚胎

逐渐获得萌发和胚后发育的能力, 使其具有活力。

组蛋白变体H3.3在成熟种子中特异定位于基因的

5′调控区域并促进这些区域的染色质开放性, 从而

使种子在萌发时感知环境以及胚后发育的基因能

够正常表达(Zhao等2022)。
1.2.5  染色质重塑因子和三维染色体结构

植物的DNA并非线性存在, 而是与组蛋白缠

绕形成核小体被打包进细胞核中。在植物生长发

育、响应外界刺激、基因组重组过程中都会发生

染色质结构的变化(Ouyang等2020)。
(1)染色质重塑因子

染色质重塑因子(chromatin remodeling complex, 
CRC)分为SWI/SNF (SWItch/Sucrose Non-Fermen- 
table)、ISWI (imitation SWI/SNF)、CHD (chromo-
domain helicase DNA-binding)和INO80 (ATP-depe-
ndent chromatin remodeler) 4个亚家族, 通过ATP水
解作用释放的能量来改变DNA和组蛋白的互作, 
从而影响染色质的结构(Ojolo等2018)。CRC参与

植物发育、花器官转变、响应环境刺激等多种生

物学过程。SWI/SNF亚家族的SYD (SPLAYED)、
BRM (BRAHMA)、CHR12 (chromatin remodeller- 
12)和CHR23都参与维持分生组织的活性(Sang等
2012; Wu等2015)。SYD通过激活WUS (WUSCHEL)
表达维持茎尖分生组织, BRM作用于PLT (PLETH-
ORA)维持根干细胞特征。BRM通过与不同蛋白

互作来参与多种发育过程, 如芽发育因子AN3 (AN-
GUSTIFOLIA3)招募促进叶片发育(Vercruyssen等
2014), 与PIF1 (PHYTOCHROME-INTERACTING 
FACTOR 1)互作调控叶绿素合成(Zhang等2017), 以
及直接激活SVP (SHORT VEGETATIVEPHASE)控制

开花时间(Li等2015a)。此外, ABA信号通路的组分

能够使BRM发生磷酸化或去磷酸化, 从而影响其

对ABA的响应(Peirats-Llobet等2016)。在GA信号

通路中, BRM可以直接结合GA3ox1的启动子促进

GA的生物合成(Archacki等2013)。
(2)三维染色体结构

基于染色质构象捕获(Chromatin Conformation 
Capture, 3C)的染色质高通量测序技术Hi-C及其衍

生技术能够在不同水平捕获染色体三维结构(Zhang
和Wang 2021)。与哺乳动物类似, 植物的基因组也

能够被划分为不同的区室、域和环。在每个染色

体疆域(chromosome territory, CT)内部, 染色体被

划分为包含常染色质区域的活跃A区室(A compart-
ment)和包含异染色质区域的非活跃B区室(B com-
partment) (Lieberman-Aiden等2009)。A/B区室并非

静态的, 如棉花的异源多倍体化过程中就发生了

A/B区室的转化(Wang等2018b)。A/B区室又可以

根据染色质互作强度进一步划分为拓扑关联域(to-
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pologically associated domains, TADs), TADs内部

的染色质互作要显著高于TADs外部。在拟南芥基

因组中并未观测到明显的TADs, 可能是由于基因

组较小(Wang等2015a)。在较大基因组的植物, 如
玉米和番茄中, 可以鉴定到较明显的TAD-like结构

域(Dong等2017, 2020; Liu等2017a)。植物中的染

色质环(loop)可以连接调控序列和基因的启动子来

影响靶基因转录水平(Li等2019)。拟南芥中FLC的
启动子和转录终止位点形成的染色质环会降低其

表达(Dogan和Liu 2018)。负责细胞分裂素合成的

IPT3 (adenosine phosphate-isopentenyl transferase 3)
和IPT7位点形成的染色质环能够促进细胞分裂素

的生成(Jegu等2015)。
植物三维基因组的研究主要集中在利用高通

量Hi-C及其衍生技术对单个组织的三维基因组进

行描述, 包括拟南芥及一些作物, 但是缺乏不同组

织或者发育时期的三维基因组的动态变化。Hi-C
及其衍生技术以及数据分析的流程和软件几乎都

由国外团队开发和维护, 国内团队仅应用该技术

捕获了一些物种的三维基因组, 但是并未展开深

入研究。

1.3  表观遗传调控植物对环境信号的应答和适应

性生长发育

1.3.1  表观遗传调控植物对光信号的应答和适应

光信号为自养植物进行光合作用提供了最初

的能量来源, 同时也参与了种子萌发、形态建成、

避荫反应、开花和衰老等。作为固着生物, 植物已

进化出复杂的分子机制来感知和适应光照条件的

变化, 表观遗传在其中也发挥着重要调控作用。

PIF7 (PHYTOCHROME-INTERACTING 
FACTOR7)通过和组蛋白甲基转移酶MRG1/MRG2 
(Morf Related Gene 1/Morf Related Gene 2)互作, 增
加下游基因YUCCA8 (FLAVIN MONOOXYGENASE8)
和IAA19 (INDOLE-3-ACETIC ACID INDUCIBLE19)
的H3K4me3/H3K36me3修饰, 促进其表达进而调控

下胚轴伸长(Peng等2018)。拟南芥组蛋白去甲基

化酶JMJ17能直接与叶绿素氧化还原酶C基因的启

动子结合, 去除H3K4me3甲基化修饰, 抑制黄化幼

苗中四吡咯生物合成, 促进去黄化过程中子叶绿

化(Islam等2021)。在光照条件下,  phyB (phytoch- 

romes B)直接和PRC2复合物组分VIL1 (VERNAL-
IZATION INSENSITIVE 3-LIKE1)互作, 通过增加

H3K27me3修饰, 抑制生长相关基因的转录(Kim等

2021)。此外, PKL (PICKLE)还可以在光周期途径

参与的开花调控过程中促进FT (FLOWERING LO-
CUS T )的激活(Jing等2019)。

在拟南芥光形态建成过程中,  NF-Y (nuclear 
factor-Y)转录因子家族成员NF-YC1、NF-YC3、NF- 
YC4和NF-YC9通过与组蛋白去乙酰化酶HDA15 
(histone deacetylase 15) 相互作用, 改变下胚轴伸长

相关基因的H4乙酰化修饰水平, 抑制这些基因的

表达和下胚轴伸长(Tang等2017)。HDA15-PIF1模
块通过组蛋白去乙酰化作用降低萌发相关基因的

转录活性和表达, 抑制种子萌发; 相反, 在红光信

号下, 活化的phyB诱导HDA15–PIF1模块从萌发相

关基因上解离, 解除转录抑制, 起始种子的萌发(Gu
等2017)。此外, HY5 (ELONGATED HYPOCOTYL5)
与HDA15相互作用, 并通过光信号依赖的方式降低

组蛋白H4乙酰化水平来抑制下胚轴伸长, 促进光

形态建成(Zhao等2019)。
在植物和其他生物体中, 组蛋白变体H2A.Z可

以取代典型的H2A以调节基因表达从而响应环境

变化。在拟南芥中, H2A.Z掺入主要由染色质重塑因

子INO80介导, 通过调节核小体密度抑制光形态建

成相关基因的表达(Yang等2020a)。NF-YC和SWRI- 
C亚基ARP6 (ACTIN-RELATED PROTEIN6)互作, 
将H2A.Z沉积在靶基因上, 负调控下胚轴生长(Zhang
等2021a)。CRY1 (cryptochrome 1)可以促进蓝光信

号介导的H2A.Z在HY5靶基因上的占位, 从而促进

光形态建成(Mao等2021b)。PIF7也可以直接与INO- 
80复合物的EEN亚基相互作用, 调节H2A.Z在关键

基因座上的沉积从而响应光质的变化(Willige等
2021)。

染色质三维结构和基因组在细胞核内的空间

分布对基因的转录调控起着举足轻重的作用。当

拟南芥幼苗首次感知光信号时, CRY1和CRY2会介

导细胞核体积增大, 异染色质区域快速形成(Bour-
bousse等2015)。phyB和PRC2–VIL1复合物在AT-
HB2启动子区域RE1调节元件和TSS之间形成染色

质环, 抑制ATHB2基因的表达从而抑制下胚轴伸长
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(Kim等2021)。另有研究表明, 拟南芥R环(R-loop)
在对不同光照条件的反应中几乎保持不变, 而暴

露在光照下的植物与生长在黑暗中的植物在R环

形成方面存在显着差异(Xu等2020c)。
1.3.2  表观遗传调控植物对环境温度的应答和适应

温度是影响植物生长和发育的关键环境因素

之一。近年来表观遗传机制调控植物温度应答和

适应性的研究取得了一系列重要进展。

(1)植物低温胁迫应答的表观遗传调控机制

植物低温应答过程中的表观遗传调控机制主

要包括组蛋白修饰、DNA甲基化、非编码RNA等

方面。组蛋白去乙酰化酶HDA6突变引起ICE1 (IN- 
DUCER OF CBF EXPRESSION 1)及CBF (C-repeat 
Binding Factor)等基因表达异常, 导致植物耐冷性

降低(He等2011)。冷诱导的HOS15 (HIGH EXPRE- 
SSION OF OSMOTICALLY RESPONSIVE GENE15)
通过降解组蛋白去乙酰化酶HD2C (HISTONE DE- 
ACETYLASE2C)以增强下游靶基因的表达, 从而促

进植物耐冷性(Lim等2020; Park等2018)。此外, 染
色质重塑因子PKL等在植物耐低温胁迫中也发挥着

重要功能(Carter等2018; Yang等2019a)。RDM4通过

与RNA聚合酶Pol II和Pol V相互作用参与调控RdDM
过程, 同时RDM4促进Pol II在CBF基因上的富集调

控其组成型表达, 进而调控植物的耐冷性(Chan等
2016)。长链非编码RNA SVALKA调控CBF1的表达

以及植物耐冷性(Kindgren等2018; Tiwari等2020)。
(2)植物高温胁迫应答的表观遗传调控机制

大量研究揭示组蛋白的动态平衡以及RdDM
途径参与植物应答高温胁迫信号, 增强植物对高

温胁迫的适应性(Cortijo等2017; He和Li 2018), 高
温胁迫引起组蛋白修饰H3K9ac (histone H3 acetyl-
ated at lysine 9)以及H3K4me3等的积累, 进而调控

植物对高温胁迫信号的记忆(Lamke等2016; Shen
等2019)。组蛋白H3K27me3去甲基化酶参与植物

适应高温胁迫的过程, 热锻炼通过去甲基化酶引起

热激响应蛋白HSP22 (HEAT SHOCK PROTEIN22)
以及HSP17.6C位点上H3K27me3的持续去甲基化, 从
而帮助植物更好的响应重复发生的高温胁迫(Yam- 
aguchi等2021)。RdDM途径参与调节植物应答高温

胁迫信号, 并正调控植物的耐热性(Popova等2013), 

包括高温胁迫引起的转座子激活(Liang等2021)。
SDG25 (ATXR7)和ATX1 (SDG27)基因突变通过引

起组蛋白修饰H3K4me3的降低以及DNA甲基化的

升高, 来调控高温胁迫恢复期热响应基因的表达

(Song等2021c)。
(3)植物热形态建成中的表观遗传调控机制

组蛋白H2A.Z随温度的动态平衡参与调控热形

态调控因子PIF4对下游基因的调控(Kumar等2012; 
Kumar和Wigge 2010)。染色质重塑因子INO80以及

PKL参与调控组蛋白H2A.Z的动态变化以及组蛋白

甲基化(Xue等2021; Zha等2017)。组蛋白去甲基化

酶以及转录因子等通过调控H3K4me3、H3K27me3
以及H3K36me3等修饰调控热形态建成下游响应

基因的表达(Cui等2021; He等2022; Pajoro等2017)。
RNA构象变化在植物热形态建成中起着重要作用, 
如PIF7通过其RNA二级结构的构象变化感应高温信

号(Chung等2020)。非编码RNA FLINCFLIN也可

能参与植物的热形态建成过程(Severing等2018)。
(4)植物春化过程中的表观遗传调控机制

目前春化作用研究最深的是对拟南芥FLC的

调控(Luo和He 2020; Whittaker和Dean 2017; Xu和
Chong 2018)。低温春化时, FLC表达下调, 组蛋白修

饰复合体PRC2在其辅助蛋白VIN3 (VERNALIZA-
TION INSENSITIVE 3)的作用下(Fiedler等2022; 
Franco-Echevarria等2022), 在FLC基因第一内含子

上建立H3K27me3修饰, 起始FLC的表观遗传沉默

(Yang等2017; Yuan等2016); 气温回暖时, PRC2会
进一步介导H3K27me3扩展至整个FLC位点, 产生

稳定的表观遗传沉默(Berry等2017; Yang等2017); 
在胚胎发育过程, FLC表达会被重启(Luo等2020; Tao
等2017)。缓慢生长介导的关键调控蛋白浓度的积

累可以帮助植物从复杂的温度波动中感知其中的

长期温度信号(Zhao等2020), 而FRIGIDA (FRI)蛋白

则通过形成蛋白凝聚体帮助植物感知秋季温度波

动, 进而在转录水平上调控FLC表达(Zhu等2021), 
长链非编码RNA COOLAIR (COLD INDUCED 
LONG ANTISENSE INTRAGENIC RNA)帮助植物

精准地感知环境温度的变化并在转录水平上精细

调控FLC的表达, 影响春化过程中FLC的表观遗传

沉默(Yang等2022; Zhao等2021)。
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小麦中的春化作用主要由VRN1–VRN2–VRN3
遗传模块所介导(Xu和Chong 2018), 其中VRN1表
达量随春化作用逐渐上升, 从而促进VRN3的表达

以及小麦的生殖转变。一些重要的VRN1调控因子

TaGRP2 (glycine-rich RNA-binding protein)、VER2 
(vernalization-related 2)、TaRF2b以及TaVRT2 (vege-
tative-to-reproductive transition 2)等逐渐被鉴定(Xiao
等2014; Xie等2021; Xu等2021), 同时研究还发现非

编码RNA VAS (TaVRN1 alternative splicing)在VRN1
的激活过程中发挥着重要作用(Xu等2021)。
1.3.3  表观遗传调控植物对养分的响应和利用 

必需营养元素(氮、磷、铁、铜等)的吸收、转运、

同化和再利用对植物的生长发育至关重要。表观

遗传在调控植物对养分的响应和利用中起着非常

重要的作用(Li等2021a; Sere和Martin 2020)。
(1)表观遗传调控植物对氮的响应和利用

高氮下拟南芥RNA聚合酶Pol II复合体组分

HNI9 (HIGH NITROGEN INSENSITIVE 9)能够提

高活性氧(ROS)解毒基因DETs (detoxification res-
ponses)的H3K4me3修饰水平, 激活DETs基因表达, 
促进ROS降解, 从而抑制NRT2.1 (nitrate transporter 
2.1)的表达(Bellegarde等2019)。拟南芥组蛋白甲

基转移酶SDG8 (SET DOMAIN GROUP8)通过调

控氮吸收和同化基因位点上的H3K36me3水平调

控氮代谢(Li等2020b, 2015b)。水稻AP2类转录因

子NGR5 (NITROGENMEDIATED TILLER GROWTH 
RESPONSE 5)能够响应高氮招募PRC2复合体对

D14 (DWARF14)、SPL14 (SQUAMOSA promoter 
binding protein-like 14)进行H3K27me3, 调控水稻

的分蘖氮响应(Wu等2020b)。
氮饥饿会导致拟南芥NIA1 (nitrate reductase 1)、

NIA2产生大量siRNA, 通过结合AGO1蛋白抑制

NIA1、NIA2的翻译, 降低能量消耗(Wu等2020a)。
携带HTNE-2 (high temperature resistant and nitrogen 
efficient-2)等位基因的水稻材料中sNRT2.3-1 (small 
RNA NRT2.3-1)、sNRT2.3-2的转录受到抑制 , 使
得NRT2.3b蛋白水平增加, 提高氮吸收和利用效率

(Zhang等2022b)。豆科植物中miR2111能够响应土

壤中氮浓度的变化, 从地上部移动到根中, 靶向抑

制结瘤负调控基因TML (too much love)的表达(Gau- 

trat等2020; Tsikou等2018)。
lncRNA T5120能够响应硝酸盐, 促进拟南芥

的氮同化和生长, 并且其表达受到NRT1.1和NLP7 
(nodule inception protein-like protein 7)的调控(Liu
等2019a)。氮代谢关键基因NRT1.1、GLN1 (gluta-
mine synthetase isozyme 1)等都带有m6A修饰, 都能

被多聚腺苷酸化特异因子CPSF30-L识别进而影响

其表达(Hou等2021)。
(2)表观遗传调控植物对磷的响应和利用 

拟南芥去泛素化酶OTU5 (OVARIAN TUMOR 
DOMAIN-CONTAINING DEUBIQUITINATING 
ENZYME5)能够通过改变根毛相关基因的DNA甲

基化和磷响应基因的H3K27me3、H3K4me3水平

来调控根系的低磷响应(Yen等2017)。低磷能够通过

26S蛋白酶体降解组蛋白去乙酰化酶复合体HDC1 
(histone deacetylase complex1), 进而提高ALMT1 
(ALUMINUM-ACTIVATED MALATE TRANSPORT-
ER1)、LPR1 (LOW PHOSPHATE ROOT1)上的H3ac
水平, 调控拟南芥根系结构的重塑(Xu等2020b)。染

色质重塑因子BRM能够招募HDA6–HDC对LPRs
位点的组蛋白H3去乙酰化, 抑制LPR1/2表达, 负调

控铁依赖的低磷响应(Li等2022c)。水稻中鉴定出

了整合H2A.Z、H3K4me3和核小体定位的五种染

色质状态(CS1~CS5)能够参与磷响应(Foroozani等
2020)。
(3)表观遗传调控植物对其他养分的响应和利用

水稻中铁缺乏能够诱导从头DNA甲基转移酶

DRM2对低铁信号转导核心转录因子OsIRO2 (IRON- 
RELATED BHLH TRANSCRIPTION FACTOR 2)和
OsFIT/OsbHLH156 (FER-LIKE FE DEFICIENCY- 
INDUCED TRANSCRIPTION FACTOR)启动子上的

CHH核苷酸进行高甲基化, 激活它们的表达(Sun等
2021)。NRF2 (NON-RESPONSE TO Fe-DEFICI- 
ENCY2)/ELF8 (EARLY FLOWERING8)能够介导

GRF11 (GENERAL REGULATORY FACTOR11)的H3- 
K4me3, 调控低铁响应基因的表达(Singh等2021)。
低铜能促进Cu-miRNA (miR397/398/408/857)的表

达。Cu-miRNA能够通过胞间连丝传递低铜信号, 
靶向抑制铜蛋白相关基因的表达, 确保铜的最有

效分配(Pilon 2017)。
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1.3.4  表观遗传调控植物对干旱、盐碱胁迫的应答

干旱、盐碱等非生物胁迫是导致农作物减产

的主要环境因素, 本部分主要总结了我国在植物

干旱、盐碱胁迫应答的表观遗传机制领域的主要

进展。

(1)植物干旱胁迫应答的表观遗传机制

干旱胁迫下, 拟南芥H3K4组蛋白甲基转移酶

ATX1能够结合在NCED3 (9-cis-epoxycarotenoid dio- 
xygenase 3)等的5′端附近, 增加H3K4me3水平及Pol 
II结合量, 促进基因表达并提高植物耐旱性(Ding
等2011)。ATX4和ATX5可直接结合编码ABA信号

途径负调控因子AHG3 (ABA-HYPERSENSITIVE 
GERMINATION 3)的DNA序列, 增加H3K4me3水
平及AHG3基因表达, 负调控ABA信号及耐旱性(Liu
等2018b)。水稻OsNMCP1 (Nuclear Matrix Consti-
tuent Protein1)通过与染色质重塑蛋白OsSWI3C (SW- 
ITCH3C)互作抑制其对抗旱基因(OsNAC10、OsE-
RF48等)的沉默作用, 增加耐旱性(Yang等2020b)。
OsHUB2 (HISTONE MONOUBIQUITINATION2)
具有组蛋白H2B单泛素化(H2Bub1)活性, OsHUB2
可与OsbZIP46形成复合体, 通过H2B介导的泛素化

调控ABA及干旱应答基因的表达(Ma等2019)。MO- 
DD (mediator of OsbZIP46 deactivation and degrad-
ation)与OsbZIP46互作并抑制其功能, 同时还通过

招募H2B去单泛素化酶OsOTLD1 (otubain-like deu- 
biquitinase 1)来降低OsbZIP46靶基因区域的H2Bub1
水平, 降低水稻的抗旱性(Tang等2016)。

玉米中一个微小反向重复转座元件(MITE)通
过RdDM和H3K9me2修饰抑制了ZmNAC111的表

达, 导致耐旱性降低(Mao等2015)。干旱胁迫下, 
MdRFNR1 (Malus domestica root-type ferredoxin- 
NADP+ oxidoreductase1)启动子区域的MITE-MdRF1
序列被RdDM途径甲基化, 而后与MdSUVH1 [SU(-
VAR)3-9 homolog 1]和MdSUVH3结合, 通过与Md-
DNAJ1 (DnaJ homolog subfamily A member1)、
MdDNAJ2和MdDNAJ5形成复合体增强MdRFNR1
的表达, 增强苹果的抗旱性(Niu等2022)。

miR169a和miR169I分别在转录和翻译水平

上调控NFYA5, 调控拟南芥干旱应答(Du等2017)。
OsHB4 (miR166-HOMEODOMAIN CONTAINING 

PROTEIN4)通过调控细胞壁形成和维管束发育相

关基因表达促进水稻耐旱(Zhang等2018b)。Pu-mi-
R172d/Arabidopsis GT-2-like 1 (PuGTL1)/STOMA-
TAL DENSITY AND DISTRIBUTION1 (PuSDD1)模
块通过调控气孔运动和光合作用相关基因的表达, 
正调控白杨的耐旱性(Liu等2021a)。玉米中天然反

义转录本cis-NATZmNAC48负调控ZmNAC48的表达, 
增加玉米气孔开度, 负调控耐旱性(Mao等2021a)。
(2)植物盐碱胁迫应答的表观遗传调控机制

拟南芥Linker组蛋白的变体HIS1-3通过竞争

WRKY1的结合位点抑制SOS1 (salt overly sensitive1)
和SOS3的表达, 降低耐盐性(Wu等2022)。水稻中

组蛋白去乙酰化酶OsHDA1通过与OsIDS1 (INDE-
TERMINATE SPIKELET1)互作被招募至OsSOS1
启动子区域, 降低H3乙酰化水平, 下调OsSOS1的
表达, 降低耐盐性(Cheng等2018b)。WRKY53可与

组蛋白去乙酰化酶HDA9互作抑制其活性, 促进耐

盐; 同时HDA9可通过去除活性WRKY53上的乙酰

化修饰来抑制其活性, 降低耐盐性, 二者相互拮抗

(Zheng等2020)。具有H3K4组蛋白甲基转移酶活性

的SDG721 (SET DOMAIN GROUP 721)在盐胁迫

下通过结合并调控HKT1 (HIGH-AFFINITY POTA- 
SSIUM TRANSPORTER1)的启动子和编码区H3K4-
me3水平, 上调HKT1的表达, 促进水稻抗盐(Liu等
2021b)。组蛋白乙酰转移酶TaHAG1 (histone acet-
yltransferase1)介导的H3乙酰化提高盐胁迫应答基

因的表达, 并通过调节特异性ROS信号促进小麦耐

盐(Zheng等2021)。
正常生长条件下, MYB74启动子区通过RdDM

途径被高度甲基化, 转录水平较低; 在盐胁迫条件

下, MYB74甲基化水平下降, 转录水平上升, 促进拟

南芥耐盐(Xu等2015), 大豆中也发现了相似的耐盐

机制(Zhang等2020b)。盐胁迫会诱导组织特异性

的胞嘧啶甲基化变化, 导致小麦的地上部和根中

TaHKT2;1和TaHKT2;3的表达下调, 减少Na+吸收, 
促进耐盐(Kumar等2017)。

水稻中miR172-IDS1模块通过维持ROS稳态促

进耐盐性(Cheng等2021b)。盐胁迫下大豆miR172a
表达水平增加, 其靶基因SSAC1 (salt suppressed AP2 
domain-containing1)的表达水平下降, 解除SSAC1
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对THI1 (thiamine thiazole synthase1)的转录抑制, 促
进耐盐(Pan等2016)。柳枝稷中miR319正调控乙烯

的合成和耐盐(Liu等2019c)。陆地棉中lncRNA354
可以抑制miR160b诱导的GhARF17/18 (auxin resp- 
onse factor 17/18) RNA降解, lncRNA354–miR160b
对GhARF17/18表达的影响可能会改变生长素信号, 
从而调控耐盐性(Zhang等2021c)。
1.3.5  当代及跨代的表观记忆

(1)当代表观记忆

为维持细胞命运或记忆, 母细胞需要在细胞

分裂时将其表观特征传递给子细胞。比如, 低温春

化在拟南芥FLC位点积累H3K27me3, 造成FLC表

达沉默, 当春化完成, 植物回到常温生长和进行细

胞分裂时, FLC位点的H3K27me3仍然维持直至配子

和胚胎发育。在DNA复制时负责催化和识别H3K-
27me3的PRC2和PRC1复合体与组蛋白H3.1的分子

伴侣CAF1 (chromatin assembly factor1)复合体均在

DNA复制叉定位。H3.1是H3K27me3维持所必需的, 
因此PRC2和PRC1可能在染色质复制时识别原有的

H3K27me3, 并在H3.1上催化产生新的H3K27me3
以维持H3K27me3的水平(Jiang和Berger 2017)。配

子发生时, 组蛋白H3.10在精细胞染色质上的装配

使得H3K27me3发生重置(Borg等2020), 而卵子中

FLC位点的H3K27me3则得以保留(Luo等2020), 直
至在胚胎发育时发生重置(Tao等2017)。

除春化外, 逆境胁迫也能引发表观记忆, 使植

物在再次遭遇逆境时具有更强的抗逆能力。反复

干旱胁迫后, 一些干旱响应基因位点的H3K4me3
水平会持续升高, 这些位点在干旱再次发生时产

生更强的转录激活(Ding等2012)。高温胁迫能升

高一些高温响应位点的转录及H3K4me2和H3K4-
me3水平, 且在高温后能够维持(Lamke等2016)。相

比春化记忆的长期维持, 干旱或高温造成的H3K4-
me3水平升高和转录记忆只能持续3~5 d, 其是否

能够在细胞分裂时稳定传递或是否存在特殊的记

忆维持/重置机制还有待研究。

(2)跨代表观记忆

表观遗传信息除在细胞间传递外, 也会在亲子

代间传递, 这称为跨代表观遗传。跨代表观遗传现

象表明遗传信息不仅在DNA序列中, 还在非DNA

序列的表观遗传因子上, 这些因子能影响基因表达

并在多代间传递(Quadrana和Colot 2016)。其中介

导跨代遗传的非DNA序列信息分子包括DNA甲基

化(Williams和Gehring 2017)、组蛋白修饰(Liu等
2019b)和非编码RNA (Zhong等2013), 通过复制继

承和重建继承的机制进行跨代传递, 产生表观等

位变异(epi-allele) (Fitz-James和Cavalli 2022)。如

某些DNA甲基化位点作为标记通过RdDM途径来

帮助后代形成稳定的表观等位变异(Li等2020a)。
ROS1 (5-甲基胞嘧啶DNA糖基化酶)在维持后代稳

定的DNA甲基化水平中发挥重要的作用(Williams
和Gehring 2017)。表观因子作为遗传信息的传递

载体, 表明环境因素, 例如温度、水分胁迫, 会对后

代个体的表观遗传状态产生持久影响, 进而帮助

后代适应复杂的环境变化(Gallusci等2023)。
在拟南芥中发现母本的高温经历会通过激活

果实组织中FT的表达来控制后代种子的休眠长短

(Chen等2014)。后续研究证明母本的高温经历会影

响后代中FLC及COOLAIR的表达(Chen和Penfield 
2018)。热胁迫记忆会通过H3K27me3去甲基化的

母系传递导致HSAF2 (HEAT SHOCK TRANSCRIP-
TION FACTOR A2)及下游基因HTT5 (HEAT-INDU- 
CED TAS1 TARGET 5)的转录激活并产生早花现象

(Liu等2019b)。高温胁迫也会通过影响小RNA的产

生进行跨代遗传。高温会降低拟南芥亲本中SGS3 
(SUPPRESSOR OF GENE SILENCING 3)的蛋白丰

度, 并抑制后代中siRNAs的产生, 即后代中转录后

基因沉默(post transcriptional gene silencing, PTGS)
抑制现象(Zhong等2013)。盐胁迫会通过母本传递

的方式促使后代体内DNA甲基化的重排及胁迫相

关基因的表达, 进而增强后代的适应性(Wibowo等
2016)。

在作物的杂交和回交过程中, 跨代表观遗传现

象也是稳定遗传且广泛存在。玉米杂交亲本之间的

不同siRNA可以在杂交种中诱导反式表观上位基因

(trans-acting epi-alleles), 这将诱导回交和杂交育种

过程中表观遗传状态在代际间的稳定遗传, 从而改

变基因的表达以促进玉米的生长和适应环境(Cao
等2022)。通过研究玉米种群中近1 000个DNA甲

基化变异的遗传模式和跨代稳定性, 发现大多数



肖军等: 植物基因组与表观遗传学研究进展 1679

位点的DNA甲基化差异是稳定遗传的, 不受其他

等位基因或基因组区域的影响(Li等2014a)。

2  国内外研究比较

2.1  研究模式和物种的选择

2.1.1  植物基因组学 
自2011年以来, 随着测序技术的革新, 植物基因

组的测序数量呈爆炸式增长。目前已完成近千种

植物的基因组测序工作, 其中90%是被子植物, 主
要分布于禾本科、十字花科和豆科(Kersey 2019)。
基因组大小的跨度大, 最小的海洋真核微藻只有13 
Mb, 最大的糖松竟高达31 Gb。中国、美国、德国、

日本和英国主导完成了72%的植物基因组测序工

作, 而以国际合作形式开展的更大规模的植物基

因组测序计划正拉开帷幕, 比如“10KP”将完成1万
种植物的基因组组装(Cheng等2018a)。尽管如此, 
目前也仅有0.2%的自然界植物基因组得到组装, 
而70%的开花植物尚未得到任何DNA序列信息。

135种禾本科植物的基因组已经完成组装(Marks等
2021), 主粮作物仍是植物基因组测序的重点。

随着三代测序技术的普及和算法的成熟, 基因

组的组装成本和难度大幅下降, 开始对同一种植物

的不同个体进行基因组组装。德国领导的“1001 
Genomes”项目完成了1 000多份拟南芥基因组的

组装(1001 Genomes Consortium  2016)。我国领导

的“3K Rice Genome Project”完成了3 000余份水稻

的基因组测序(Wang等2018c), 小麦属全基因组遗

传变异图谱计划也已经完成了1 000余份小麦的测

序(Zhou等2020; Zhao等2023b)。群体水平的植物

基因组研究标志着植物泛基因组时代的到来。不

同个体之间的基因组变化为理解性状变异提供了

全新的策略。对主粮作物、重要经济作物的重测

序工作成为植物基因组研究的主流, 而以物种为

单位的国际合作组织成为植物泛基因组研究的主

要推动力量。值得指出的是, 我国在水稻、玉米、

小麦、大豆等重要农作物的基因组研究方面已经

和欧美处于同一水平。

2.1.2  植物表观遗传学

植物表观遗传学的研究, 国外目前的主体对

象是拟南芥和玉米, 其他作物的研究较少, 也有一

些以进化问题为导向的低等植物, 如地钱(Marchan-
tia polymorpha)、小立碗藓(Physcomitrium patens)
等; 而国内的研究呈现拟南芥和多种作物并行的

模式, 拟南芥因为经费支持减弱的原因, 研究速度

减缓, 但是一些概念性的研究还是多在拟南芥进

行, 如表观遗传跨代记忆、精准的表观遗传编辑, 
组蛋白变体的功能等。国内的表观遗传学研究在

水稻、玉米、大豆、棉花、油菜(Brassica rapa)、
番茄、小麦等主粮和经济作物上都有很好的进展。

近年来, 牧草、橡胶草(Taraxacum koksaghyz)及一

些杂粮作物也得到了国家的重视, 相关的研究进

入了快车道。表观遗传修饰在不同物种中呈现保

守而又特异的调控模式, 如染色质三维结构在不

同基因组大小的植物中不同, 转座子的含量在不

同物种间也存在较大的差异, 因此研究不同物种

间的表观修饰具有很好的意义。同时, 有些作物为

多倍体, 如小麦、油菜、棉花等, 与二倍体的拟南芥、

玉米、水稻相比, 复杂的亚基因组互作涉及到了表

观遗传调控, 因此研究这些物种除了对农业生产

的支持以外, 也具有自身理论机制解析的意义。

2.2  研究方向和原创性侧重比较

2.2.1  植物基因组学

植物基因组早期的研究方向主要集中在测序

技术、组装算法、质量评估等方面。随着测序成

本的降低和组装算法的成熟, 研究开始向植物基

因组进化方向转移。通过比较植物基因组, 植物起

源与演化的历史得以揭示, 全基因组加倍事件在

植物进化历程中的重要作用得以探明。随着二代

测序技术成本下降与三代测序技术的普及, 组装染

色体级别的基因组已容易实现, 但是多倍体植物、

超大基因组植物的基因组组装仍然存在困难。植

物基因组的研究方向开始从个体向群体转变, 研
究的突破口从组装向利用组装来解析基本生物学

问题转变, 如理解进化规律、揭示农艺性状的机理

以及克隆基因等。

在复杂基因组、超大基因组的组装算法方面, 
欧美一直处于引领地位, 而我国在利用基因组序

列解析农作物的驯化与改良机制方面处于国际领

先水平。我国科学家揭示了水稻(Huang等2012)、玉

米(Jiao等2012)、小麦(Zhou等2020; Zhao等2023b)、
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黄瓜(Cucumis sativus) (Li等2022b)、马铃薯(Tang
等2022a)等农作物的进化机理, 欧美科学家则侧重

植物基因组进化机理的理论研究。我国科学家善

于利用大规模测序数据对基因进行定位和克隆, 而
欧美学者对群体遗传学与分子进化学策略的使用

较多。

2.2.2  植物表观遗传学

植物表观遗传学在过去10年快速发展, 组蛋白

修饰、组蛋白变体、DNA甲基化、小分子RNA、

染色质结构等已有研究领域国内外的研究都取得

了丰硕的成果, 如追踪植物发育或者环境响应偶

联的表观修饰的动态变化过程, 探究介导表观修

饰特异性建立或擦除的机理, 解析表观修饰如何

调控植物对环境信号的应答和调控发育过程, 以
及一些表观修饰因子的蛋白结构解析。国内与国

际研究差别不大, 也有很好的合作成果产出。在新

概念和新方向上, 欧美的研究还是处于领先的地

位, 如表观修饰介导的温度感受相关研究(波茨坦

大学Philip Wigge), 染色质动态变化在光信号感知

和传导的功能(索尔克生物研究所Joanne Chory), 
表观遗传介导植物对长时间低温的感知和应答(英
国约翰英纳斯中心Caroline Dean), RNA构象对环

境的应答(英国约翰英纳斯中心Yiliang Ding), 组蛋

白变体在进化上出现的意义(孟德尔研究所Frederic 
Berger, 英国约翰英纳斯中心Xiaoqi Feng)。国内对

于表观修饰在解析作物的复杂性状方面更为突出, 
如在植物特别是作物的小分子RNA功能研究和

DNA甲基化以及组蛋白修饰方面, 涌现如中国科

学院遗传与发育生物学研究所曹晓风、清华大学

戚益军、南方科技大学朱健康、中国科学院分子

植物科学卓越创新中心何祖华、北京大学何跃辉、

中山大学陈月琴等一批优秀的研究团队。

在新兴的表观修饰领域, 如RNA修饰(芝加哥

大学Chuan He), RNA的动态构象(滨州州立大学

Philip Bevilacqua), 染色质三维结构(埃默里大学

Victor Corces, 斯坦福大学Howard Chang)等欧美的

研究处于引领位置, 技术方法以及数据分析体系

都保有原创性。这些前沿的研究在欧美多集中在

动物或者医学方向, 在植物中的研究, 国内发展迅

速, 处于并跑或者局部领先的位置, 如RNA修饰在

作物性状改良的应用, 染色质结构变异在棉花演

化形成和小麦抗病和稳产等方面。

3  发展趋势与展望

3.1  未来5~10年目标和前景

3.1.1  植物基因组学

通过增长测序片段、降低测序成本、改进分

子实验技术、优化组装算法等手段, 我们将克服植

物基因组中的超大基因组、多倍化和杂合体等难

点。群体规模的重测序工作将进一步普及, 届时我

们将更充分、更清晰的描述和展示植物个体间的

遗传变异, 更深入地解析序列、结构变异与植物性

状之间的内在关系。基因组学的发展将推动植物

科学、遗传学、分子生物学、农学等学科的革新, 
而传统学科也将借助基因组学的研究展现出新的

活力。

3.1.2  植物表观遗传学

随着表观遗传修饰检测方法的丰富、测序成

本的降低、以及单细胞水平多维表观组方法的建

立, 植物表观遗传领域即将迎来再次的高速发展。

植物表观遗传学将向几个不同的维度进行拓展: 
单细胞-时空特异的表观遗传动态修饰将推动植物

发育调控的精准解析; 群体水平的泛表观组分析, 
将助力表观遗传修饰变异位点(epi-allele)的挖掘, 
开拓植物性状形成的机制解析以及表观遗传多样

性的育种选择; 环境信号应答及环境适应性建立

过程中的多维动态表观组修饰整合, 阐明环境因

子通过表观修饰调控植物生长发育的机制; 获得

性的“记忆”形成及在代际传递的表观遗传机理解

析将推动定向的表观训练增强植物特别是作物抗

性的建立; 开发定向的表观遗传编辑系统, 定点进

行表观遗传修饰以改良作物性状。未来10年表观遗

传学的快速发展将解析植物特别是作物复杂性状

形成过程中环境变异、表观变异和遗传变异三者

的互作关系, 从而形成作物性状精准控制理论, 并利

用和创制表观遗传变异, 应用于作物育种改良。

3.2  发展趋势预测

3.2.1  单细胞多组学、时空组学推动植物发育和

环境适应性的机理解析

组织水平的分析难以克服细胞异质性的干扰, 
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且重要因子的表达呈现强烈的时空特异性以及可

能受到环境信号的诱导调控。因此, 利用目前开发

的单细胞多维组学以及时空组技术结合, 推动植

物发育和环境适应性的机理解析。

3.2.2  复杂性状的三维基因组精准调控

随着基因组大小的增加, 非线性远程调控的

重要性凸显, 对于诸如小麦、玉米、大豆、棉花等

主粮和经济作物, 染色质的三维空间构象对于基

因的转录调控和性状的形成具有较大影响。作物

的三维空间构象以及偶联的表观修饰分析将推动

作物复杂性状的解析。

3.2.3  群体基因组学揭示复杂性状形成与演化机制

重要农艺性状通常是受到多基因调控、以及

不同性状间竞争或者协同互作的复杂性状。传统

遗传学方法对单基因进行功能解析, 难以全局性

系统性地研究多基因模块的互作规律。群体基因

组学能够获取物种水平遗传多样性, 以演化的全

局视角观察多基因互作、多性状耦合的规律, 系统

性地揭示规律背后复杂性状形成的遗传调控机制, 
进而推动作物基因组设计育种技术的发展。

3.2.4  泛基因组将被用于揭示植物环境响应的基

本规律

依靠参考基因组与重测序技术无法全面探知物

种的基因组信息, 特别是直接参与环境响应调控

的基因组信息难以获取。植物基因组学已经进入

了泛基因组时代, 泛基因组图谱将通过捕获环境

信号响应分子为解析重要农艺性状遗传机制提供

新的手段, 预测作物泛基因组的研究将进迈向新

的台阶。

3.2.5  泛表观组助力作物复杂性状形成的机制研究

除了DNA序列变异, 越来越多参与基因调控

和性状决定的表观变异被发掘, 随着表观组学测

定技术的成熟和价格的下降, 群体水平的表观组

数据的获取成为现实。这将大大的开拓表观等位

变异的挖掘和表观关联分析(epi-GWAS)促进性状

的调控机理解析。

3.2.6  基因组大数据辅助育种

基因组序列与结构变异信息将用于遗传机制解

析与品种改良, 全基因组编辑、有害位点清除、优

异等位基因的聚合将为品种的遗传改良提供新的

契机, 基因组辅助育种将成为未来的研究热点。人

工智能、大数据挖掘、高通量表型技术、全基因

组编辑等将与植物基因组学紧密结合, 实现农作

物育种技术的全面革新。

3.2.7  表观等位变异、表观修饰编辑在作物育种

的应用

自然群体的表观等位变异, 以及通过编辑技术

实现特定位点的表观遗传编辑改造 , 能够补充

DNA序列遗传多样性的缺失, 形成丰富的遗传多

样性及性状改良的效果。

3.2.8  多组学联合分析解析作物复杂性状

对于遗传连锁区间大的作物, 定位的精度有

限, 而作物农艺性状的复杂度进一步削弱数量遗

传位点的贡献度。精准的表型组、代谢组、蛋白组、

转录组、表观组等多维组学数据与GWAS的联合分

析将复杂性状降维并提供多层次的关联分析, 从
而提升基因-表观-环境到表型的关联, 助力于解析

作物的复杂性状。

3.3  研究方向与项目建议

3.3.1  基因组结构变异塑造农艺性状的分子机制

围绕基因组结构变异, 可以从三个方向开展研

究: 高效构建重要农作物与经济作物的泛基因组

图谱; 通过比较基因组学手段获取基因组结构变

异信息; 分析基因组结构变异对农艺性状的影响。

项目建议以小麦、玉米、水稻、大豆等作物为重点, 
开展泛基因组图谱构建的算法研发: 对参考基因

组、大规模群体重测序数据、长读长测序数据进

行整合, 以图论为基础, 构建核心基因组与可变基

因组的参考模型; 结构变异的算法研发: 利用基因

组比对, 获得基因组结构变异, 对群体重测序数据

进行挖掘, 研究结构变异的群体分布; 从结构变异

对基因表达、染色体状态、蛋白质功能变化的影响, 
探究基因组结构变异对产量、品质、抗病等农艺

性状的分子调控机制。

3.3.2  基因组大数据存储、整合、挖掘技术的研发

针对基因组大数据, 可以开展三个方向的研

究: 基因组大数据的高效存储; 对公共重测序数据

的整合; 基于基因组大数据分析的生物学规律探

索。项目建议以小麦等具有复杂基因组结构的农

作物为对象, 开展以物种为单位的公共重测序数
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据的整合: 建立重测序数据规范、统一的数据处

理标准, 研究不同实验室、不同测序平台、不同测

序标准的数据均一化策略; 建立基于大数据技术

的农作物基因序列与变异数据库, 研究高效的基

因组数据检索方法; 通过大规模的数据挖掘, 研究

农作物与模式植物基因组的进化机制。

3.3.3  复杂基因组解码技术的开发

围绕复杂基因组解码的核心问题, 建议开展

几项算法的升级: 包括多倍体植物基因组的测序

技术与组装算法; 杂合基因组的测序技术与组装

算法; 超大基因组的测序技术与组装算法。项目

建议支持针对小麦、马铃薯等农作物的测序策略

与组装算法研发: 以二代高通量测序技术与三代

长读长测序技术为基础, 开发针对复杂基因组的

策略以及相应的算法; 对杂合基因组进行单倍型

拆分, 研究其遗传规律; 研究多倍体基因组的亚基

因组构成, 复杂基因组的染色体行为、染色体状态

以及遗传重组规律。

3.3.4  植物组蛋白修饰、组蛋白变体和DNA甲基

化研究

围绕DNA和组蛋白修饰, 建议支持几个方向的

研究项目: 单细胞全基因组水平组蛋白修饰、组蛋

白变体和DNA甲基化的检测和定量分析; 组蛋白修

饰、组蛋白变体和DNA甲基化的“Writer”、“Eraser”
及“Reader”之间的互作关系以及如何协同参与植物

特别是作物的生长发育; 组蛋白修饰、组蛋白变体

和DNA甲基化在基因组位点的特异性动态变化与

环境信号的关联; 组蛋白修饰、组蛋白变体和DNA
甲基化在表观记忆中的功能; 组蛋白修饰、组蛋

白变体和DNA甲基化在植物物种进化中的作用。

3.3.5  小分子RNA及非编码RNA研究

小分子RNA与非编码RNA研究领域的前沿方

向包括: 非编码RNA参与植物发育的功能解析; 非
编码RNA调控基因功能的作用机理; miRNA-靶基

因调控网络鉴定; 功能小分子RNA表达的精细调

控; 小分子RNA及靶基因在作物性状改良中应用; 
小分子RNA移动机制及功能解析; 小分子RNA及

靶基因变异在表型多样性及进化中作用。项目建

议支持以下研究内容: 
(1)开发适应于作物的低成本、高精度的非编

码RNA检测方法, 鉴定不同物种特别是作物中与

重要农艺性状相关的非编码RNA, 分析其功能。 
(2)对非编码RNA参与转录调控、剪切、翻译、

稳定性维持及招募其他生物大分子功能与调节模

式解析。 
(3)开发高精度的小分子RNA时空表达检测技

术, 解析小分子RNA及靶基因时空动态调控规律

及功能。

(4)鉴定植物-植物、植物-微生物、植物-动物

互作中移动的功能小分子RNA及靶基因, 揭示移

动机制, 解析跨界调控的作用。

(5)结合基因编辑技术, 进行小分子RNA调控

靶基因的精准设计, 建立靶基因表达多样性, 应用

于作物重要农艺性状改良。

(6)群体水平上分析小分子RNA及靶基因变

异, 关联重要表型或环境适应性, 揭示其介导表型

多样性及在驯化和进化中的作用。

3.3.6  RNA修饰、RNA结构研究

针对该新兴的领域, 建议开展几个方向的研究: 
开发适应于作物的低成本、高精度的RNA修饰检

测方法, 鉴定不同物种特别是作物中介导RNA修

饰的多种“Writer”、“Eraser”及“Reader”, 分析其功

能; 进行群体水平的RNA修饰分析, 关联基因型、

表型和转录水平的数据, 进行RNA修饰差异位点

与作物重要器官发育以及抗逆、抗病、资源高效

等农艺性状形成的关联, 解析其调控功能; 功能性

RNA结构的分子功能解析, 包括RNA剪切、翻译、

稳定性维持及RNA与其他生物大分子互作中发挥

关键调控作用的RNA结构元件的鉴定与调节模式

解析; RNA高级结构在温度、水分、养分、小分

子代谢物等环境响应中的变构模式解析与分子调

节功能, 以及调控作物性状形成的关键RNA结构

的数字化设计与先导编辑应用; 作物泛RNA修饰

及RNA结构组学以及RNA修饰和结构在介导亚种

分化与作物驯化中的功能解析和应用。

3.3.7  染色质结构研究

围绕染色质的高级结构, 建议支持几个方向的

研究项目: 开发低成本、高分辨率的染色质三维构

象检测技术和分析流程, 对主要作物进行多组织、

不同发育时期的三维构象分析, 明确不同倍性、大
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小基因组的三维构象特征, 探究三维构象改变在

亚种分化与作物驯化中的功能; 进行群体水平的染

色质构象分析, 鉴定差异的构象位点, 关联基因转

录调控以及作物表型, 解析三维构象参与作物性状

形成的机理; 鉴定参与塑造染色质三维结构的因

子, 探究其功能, 并从进化的角度探讨这些结构因

子在物种演化中的作用; 开发特异靶向三维结构形

成关键区域的编辑工具, 实现对局部染色质三维构

象、甚至于大尺度染色质行为的可操控性的改变。

3.3.8  优异表观修饰变异挖掘及育种应用

在挖掘和应用表观变异的方向, 建议支持几

个方向的研究项目: 基于泛表观组学分析, 开拓表

观等位变异的挖掘和epi-GWAS促进性状的调控机

理解析, 筛选优异的表观等位变异, 用于作物育种; 
研究跨代表观修饰位点的擦除与重置机制, 创制

优异表观等位变异及保留其在不同代际的稳定遗

传, 应用于育种; 开发高效、精准、定向的表观遗

传育种新技术, 包括DNA甲基化、RNA甲基化、组

蛋白修饰位点的定点编辑等。
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