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2020年中国植物科学若干领域重要研究进展 

摘要  2020年中国植物科学家在国际综合性学术期刊及植物科学主流期刊发表的论文数量比上一年显著增加, 在植物发

育、耐逆、系统进化和作物生物学等领域取得了重要研究进展。其中, “小麦抗赤霉病基因Fhb7的克隆、机理解析及育种

利用”和“提高作物品种氮肥利用效率的新机制”两项成果入选2020年度“中国生命科学十大进展”。该文总结了2020

年我国植物科学研究取得的成绩, 简要介绍了30项代表性的重要进展, 以帮助读者了解我国植物科学发展态势, 思考如何

更好地开展下阶段的研究, 服务国家需求。 
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据我刊不完全统计, 2020年中国植物科学家在

Science、Cell、Nature及其子刊(Nature Plants、

Nature Genetics、Nature Communication)和PNAS

期刊上发表的论文总数为136篇, 与去年(116篇)相比

增长了17.2%, 而在Cell、Nature和Science三种期刊

发表论文15篇, 与去年(14篇)基本持平; 在Molecular  
 

表1  2018–2020年中国与4个欧美国家的科学家在5种植物科

学主流期刊(MP、NP、PC、PP和PJ)的发文量比较(数据来源: 
Web of Science核心合集) 
Table 1  The number of papers published by Scientists from 
China, America, Germany, France and UK in five major 
journals of plant science (MP, NP, PC, PP and PJ) from 2018 
to 2020 (data sources: Web of Science) 

 
2018年 2019年 2020年 

文章 
数量 

所占比

例(%) 
文章 
数量 

所占比

例(%) 
文章 
数量 

所占比

例(%)

中国 403 35.7 429 37.4 570 42.5

美国 404 35.8 393 34.3 448 33.4

德国 202 17.9 224 19.5 226 16.8

英国 136 12.1 132 11.5 136 10.1

法国 101 9.0 117 10.2 111 8.3 

注: 文章数量按篇计算, 当1篇文章属于多个国家, 会计入每

个国家1次 , 分别被算入占比的数值 , 所以占比之和大于

100%。2018年、2019年和2020年, 5刊(MP、NP、PC、PP

和PJ)的总载文(Article)量分别为1128、1146和1342篇。 

Note: When a paper is signed by more than one country, it 
will be counted into each country once, so the total percen-
tage may be more than 100%. The total number of papers 
published in five journals (MP, NP, PC, PP and PJ) was 
1128 in 2018, 1146 in 2019 and 1342 in 2020, respectively. 
MP: Molecular Plant; NP: Nature Plants; PC: The Plant Cell; 
PP: Plant Physiology; PJ: The Plant Journal 

Plant (MP)、Nature Plants (NP)、The Plant Cell (PC)、

Plant Physiology (PP)和The Plant Journal (PJ)五种

植物科学主流期刊发表论文570篇, 与去年(429篇)相

比增长32.9%。近3年的统计数据显示, 2018年中国科

学家在这5种植物科学主流期刊上发表研究论文

(Article)数占这些期刊总载文 (Article)数的35.7%, 

2020年则迅速增长至42.5%, 已连续两年(2019年和

2020年)位居世界第1 (表1) (数据来源: Web of S- 

cience核心合集, 检索时间: 2021年4月25日)。 

通过对我国科学家2018–2020年在这5种主流期 
 

表2  2018–2020年中国植物科学家在MP、NP、PC、PP和PJ
发表以水稻、玉米、小麦和拟南芥为研究材料的文章数量(数据

来源: Web of Science核心合集) 
Table 2  The number of papers published by scientists from 
China in MP, NP, PC, PP and PJ from 2018 to 2020 using 
rice, maize, wheat and Arabidopsis as materials (data sources: 
Web of Science) 

 2018年 2019年  2020年 

 
文章

数量

所占比

例(%)
文章 
数量 

所占比

例(%) 
文章

数量

所占比

例(%)

水稻 110 24.4 98 22.3 123 22.2 

玉米 43 9.5 52 11.8 57 10.3 

小麦 17 3.8 24 5.5 25 4.5 

拟南芥 281 62.3 265 60.4 348 62.9 

总计 451  439  553  

以2个或2个以上物种为材料的文章被重复计数。MP、NP、PC、

PP和PJ同表1。 

Note: When two or more species are used as research mate-
rials in an article, this article is counted more than once ac-
cordingly. MP, NP, PC, PP and PJ are the same as Table 1. 
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刊发表论文所用的研究材料进行分析, 结果显示拟南

芥仍然是目前主要的实验材料, 而以水稻、玉米和小

麦为实验材料的研究分别约占20%、10%和5% (表

2)。下阶段仍需加强国家需求牵引的植物科学研究。 

为帮助读者更好地了解我国植物科学研究的前

沿和热点, 展示我国植物科学研究取得的成果, 我们

经过无记名专家投票从2020年我国科学家在植物科

学领域发表的数百篇论文中遴选了30项重要进展, 

并对其作了简要评述。需要说明的是这仅代表《植物

学报》的观点, 如有不妥请大家谅解。 

1  发育生物学 

1.1  WUS与STM蛋白协同调控茎端分生组织干细胞 

WUS (WUSCHEL)、STM (SHOOTMERISTEMLESS)

和CLV3 (CLAVATA3)是调控植物茎端分生组织发育

的3个关键因子。学术界对WUS和STM蛋白调节

CLV3转录和干细胞活性维持的关键作用已有一定认

识, 但对它们如何相互作用调节干细胞命运仍不十分

清楚。张宪省研究组证实了WUS蛋白能够与STM直

接互作形成异源二聚体, 共同结合到CLV3的启动子

上。STM通过与WUS互作形成复合体, 进一步增强

WUS与CLV3启动子的结合强度, 并激活其表达, 从

而增强茎端干细胞活性。此外, WUS可直接激活其互

作因子STM的表达, 以保证STM作为干细胞增效因

子的功能(Su et al., 2020)。该研究揭示了WUS、STM

和CLV3三个关键因子之间精细的相互作用模式, 解

析了WUS和STM介导干细胞形成和维持调控途径的

交叉和协同机制, 为进一步分析植物茎端分生组织干

细胞活性的调控机制提供了新思路。 

1.2  水稻生殖隔离 

亚洲栽培稻分为籼稻和粳稻2个亚种, 亚种间的杂种

不育是生殖隔离的典型例子之一。籼稻基因型受到强

烈的自然选择, 而粳稻基因型可能由于驯化过程中的

瓶颈效应和奠基者效应, 其基因型频率在起源后快速

上升, 并最终导致籼稻和粳稻生殖隔离的建立和群体

的分化(Ouyang et al., 2016)。调控水稻生殖隔离的

主效位点S5由3个紧密连锁的基因ORF3、ORF4和

ORF5组成。在该系统中, ORF5+扮演“杀手”角色, 

ORF4+作为“帮凶”辅助ORF5+共同杀死雌配子; 而

ORF3+功能相反, 作为“护卫”保护配子不被杀死

(Chen et al., 2008; Yang et al., 2012)。欧阳亦聃研

究组在2个栽培稻种和11个野生稻种(共计606份水

稻)中, 对S5系统的自然变异和演化路径进行了分析, 

发现在S5位点的演化过程中, 产生了一系列可以自

我保护且不具有攻击性的等位基因组合类型, 称作广

亲和基因型。在野生稻和栽培稻分化之前, 广亲和基

因型由自然界偶然的突变、杂交和重组事件产生。随

后在驯化和育种过程中的人工选择推动广亲和基因

型频率在栽培稻快速上升。S5位点广亲和基因型可以

重建亚种间的基因交流, 阻止物种的分化和形成, 保

障稻种的整体性和一致性(Mi et al., 2020)。 

1.3  独脚金内酯信号转导及与光信号耦合调控分枝 

独脚金内酯作为一种新型植物激素, 调控植物的生长

发育、株型建成以及逆境响应等多种生理过程(Jiang 

et al., 2013; Zhou et al., 2013; Al-Babili and Bouw-

meester, 2015)。李家洋研究组发现独脚金内酯通过

激活BRC1的表达抑制分枝发育; 通过上调TCP1的

表达促进叶片伸长; 通过激活PAP1等基因的表达促

进花青素的合成。进一步研究表明, 独脚金内酯信号

转导途径中抑制蛋白SMXL6/SMXL7/SMXL8作为转

录因子直接结合DNA并负调控自身基因的转录, 从

而维持适度的独脚金内酯信号响应; 此外, SMXL6/ 

SMXL7/SMXL8能够招募转录因子并抑制其转录活

性 , 抑制独脚金内酯早期响应基因的表达。因此 , 

SMXL6/SMXL7/SMXL8是具有转录因子和抑制蛋白

双重功能的新型抑制蛋白(Wang et al., 2020c)。该研

究通过鉴定独脚金内酯的早期响应基因, 阐明了独脚

金内酯调控植株分枝、叶片发育以及花青素合成的分

子机制。《植物学报》发表专文点评, 认为该研究为

探索植物激素作用机理提供了新思路, 具有重要的科

学意义和应用前景(姚瑞枫和谢道昕, 2020)。 

分枝数目影响植物的株型和作物产量, 受到独脚

金内酯等植物激素的调控及光照的影响(Wang et al., 

2020c)。在密植栽培条件下, 植株间的相互遮阴会引

起植株分枝数目减少, 最终导致产量下降(Xie et al., 

2017)。目前关于植物如何整合光信号和内源激素信

号进而调控分枝尚不清楚。王海洋研究组与合作者发

现光敏色素A信号通路中的FHY3/FAR1能通过与独

脚金内酯信号途径中的抑制蛋白SMXL6/SMXL7/  
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SMXL8和SPL9/SPL15相互作用, 抑制SPL9/SPL15

对BRC1的转录调控, 促进分枝的产生。此外, 在遮阴

等光照减弱条件下, FHY3/FAR1蛋白水平降低, 导致

SMXL6和SMXL7的转录水平下降 , 降低对SPL9/ 

SPL15蛋白的抑制作用, 促进BRC1的转录, 从而抑

制植株分枝的产生(Xie et al., 2020)。该研究揭示了

植物整合光信号和独脚金内酯信号调控植物分枝发

生的分子机制, 为耐密植作物新品种的培育提供了理

论指导。 

1.4  脱落酸(ABA)信号转导 

ABA调控植物对干旱等多种逆境的响应(Chen et al., 

2020b)。蛋白磷酸酶ABI1作为ABA的共受体参与ABA

信号转导。已有研究结果表明, 泛素化修饰调控ABA

信号转导 , 但是仍不清楚E2泛素耦合酶如何参与

ABA信号的调控(Yu et al., 2016)。谢旗研究组鉴定到

1个调控拟南芥耐旱性和ABA信号响应的E2泛素耦合

酶UBC27, 发现该酶与RING型E3泛素连接酶AIRP3

形成特定的E2-E3复合物, 并激活AIRP3的泛素连接

酶活性。生化分析显示, UBC27和AIRP3与ABI1存在

互作, 二者协同调控ABI1的泛素化修饰, 促进ABI1

的降解。进一步研究发现, ABA激活UBC27的表达, 

同时增强UBC27蛋白的稳定性, 促进UBC27与ABI1

互作(Pan et al., 2020)。该研究揭示了一个新的泛素

耦合酶UBC27调控ABA信号的分子机制, 为阐明植

物干旱胁迫响应机理提供了新线索。 

光影响种子萌发、幼苗去黄化及向光性等多种生

理过程(Jiao et al., 2007)。PIFs是一类可与光受体发

生互作的转录因子, 在黑暗中积累, 抑制幼苗的光形

态建成。此外, PIFs通过整合多种信号途径调控植物

的生长发育(Pham et al., 2018)。李继刚研究组发现

pifq突变体(pif1/pif3/pif4/pif5四突变体)在黑暗下对

ABA不敏感, PIFs在黑暗下促进ABA信号途径的重要

转录因子ABI5蛋白积累。进一步研究发现, PIFs可以

直接结合ABI5启动子的G-box基序, 调控ABI5基因

表达。而ABI5过表达可以挽救pifq突变体对ABA的不

敏感表型。此外, ABA受体PYL8/PYL9与PIFs存在互

作, 促进PIF4/PIF5蛋白在黑暗下积累; YL8/PYL9促

进PIF4对ABI5启动子的结合, 但抑制PIF4对ABI5的

转录激活, 表明PIFs对ABI5的转录激活受到ABA信

号的严格调控(Qi et al., 2020)。该研究揭示了ABA信

号转导的新机制, 为阐明光信号如何协同激素信号途

径调控植物的生长发育提供了新思路。 

1.5  调控一氧化氮信号通路的转亚硝基化酶的鉴定 

一氧化氮(nitric oxide, NO)是重要的信号分子, 其主

要生物学活性形式是亚硝基谷胱甘肽 (GSNO), 

GSNO还原酶(GSNOR)通过降解GSNO调控NO稳

态。对靶蛋白特异半胱氨酸残基进行S-亚硝基化修饰

是NO发挥生物学功能的主要方式 (Feng et al., 

2019)。近年来, 对动物和大肠杆菌的研究发现, S-亚

硝基化修饰受到酶促过程转亚硝基化(transnitrosy-

lation)调控, 但在植物中尚未鉴定到转亚硝基化酶

(Anand and Stamler, 2012; Seth et al., 2018)。左建

儒研究组发现了植物特异的转亚硝基化酶ROG1, 证

实其通过转亚硝基化介导GSNOR1的亚硝基化修饰, 

促进GSNOR1通过自噬途径降解, 从而形成1个正反

馈环调控NO信号通路, 进而调控植物的生长发育和

胁迫响应等生理过程。进一步研究发现, ROG1转亚

硝基化酶活性依赖于Cys-343残基, 其介导的转亚硝

基化是植物中一种高度保守的机制 (Chen et al., 

2020c)。该研究鉴定到植物第1个转亚硝基化酶, 揭

示了调控植物选择性S-亚硝基化修饰的新机制。 

1.6  大豆光周期调控基因 

大豆(Glycine max)起源于我国黄淮流域。野生大豆对

光周期极其敏感, 而栽培大豆的光周期敏感性则显著

降低, 可以广泛适应不同纬度的地理生态环境。然而, 

栽培大豆广泛的地域适应性是如何发生的? 孔凡江

研究组与合作者克隆了调控大豆光周期的同源基因

Tof11和Tof12, 揭示了大豆光周期调控开花的PHYA 

(E3E4)-Tof11/Tof12-LHY-E1-FT分子路径。Tof11和

Tof12编码PRR (pseudo-response-regulator)类蛋

白。在长日照条件下, Tof11和Tof12通过减弱生物钟

基因LHY对豆科特有的花期因子E1的抑制, 导致成

花素基因FT表达下调, 最终延迟开花。群体遗传学分

析表明, tof12-1功能缺失早花等位基因在大豆驯化早

期受到强烈选择, 早花基因型在栽培大豆品种中固

定。此外, tof11-1功能缺失早花等位基因在tof12-1遗

传背景上再次受到选择。因此, Tof11和Tof12两个

PRR同源基因的逐步进化促进了大豆对中高纬度区

域的适应(Lu et al., 2020)。该研究揭示了大豆不同纬
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度生态适应性机制, 为不同纬度大豆育种提供了理论

指导和重要的基因资源。 

1.7  UV-B激活UVR8调控地上及地下部发育 

紫外光UV-B是太阳光的一部分, 其中窄波段UV-B调

控植物发育(如抑制下胚轴伸长、促进子叶张开及类

黄酮和花青素的积累)。全波段UV-B会引起胁迫, 对

植物造成损伤。刘宏涛研究组之前发现紫外光受体

UVR8能够直接结合内源激素油菜素甾醇(BR)信号通

路的关键转录因子BIM1和BES1, 以及功能未知的转

录因子WRKY36, 通过抑制它们的DNA结合活性进

而抑制下游基因的表达, 实现光形态建成调控(Liang 

et al., 2018; Yang et al., 2018)。但UVR8在拟南芥根

中也有表达, 且在根中的功能并不清楚。刘宏涛研究

组发现, UV-B抑制侧根生长, 且该抑制作用依赖于

UVR8。进一步研究发现 , UVR8通过与转录因子

MYB73和MYB77以UV-B依赖的方式相互作用, 抑制

这2个转录因子的DNA结合能力及其下游生长素相关

基因的表达, 从而调控UV-B下拟南芥侧根的生长发

育(Yang et al., 2020a)。该研究发现UV-B激活的UVR8

不仅调控地上部发育也同时调控地下部发育, 揭示了

一条新的紫外光信号通路。 

2  光合作用 

2.1  相分离驱动的叶绿体蛋白分选 

叶绿体含有自身的基因组, 但叶绿体内95%以上的蛋

白质由核基因编码, 在细胞质核糖体中合成后, 穿过

叶绿体内外被膜, 运输至叶绿体内不同区域行使功

能。然而, 这些蛋白质穿过拥挤的叶绿体基质, 并精

确靶定到特异的类囊体膜复合物上的分子机制仍不

清楚(Lee et al., 2017)。张立新研究组在拟南芥中发

现2个位于叶绿体基质的蛋白转运分选因子STT1与

STT2, 揭示了两者能形成STT1-STT2异源二聚体并

特异性识别cpTat (chloroplast twin arginine trans- 

location)途径的底物蛋白, 随后STT-底物复合体组装

相分离形成浓缩的液滴, 该相分离液滴协助底物蛋白

穿过叶绿体基质并靶定到类囊体膜的特异位置。而

Hcf106 (high chlorophyll fluorescence106)能够抑制

STT复合体的相分离并释放底物, 从而完成叶绿体蛋

白的正确运输与装配(Ouyang et al., 2020)。该研究

揭示了相分离驱动叶绿体内蛋白分选的新机制。 

2.2  绿硫细菌捕光天线FMO-反应中心复合物结构 

绿硫细菌(Chlorobaculum tepidum)是一类以硫化物

为电子供体进行光合作用的厌氧型光合细菌, 其光系

统结构十分独特, 包括外周捕光天线绿小体、内周捕

光天线FMO和镶嵌于细胞膜的反应中心(GsbRC)。

FMO向反应中心的能量传递效率介于35%–75%之

间 , 显著低于高等植物外周天线LHCI向光系统 I 

(PSI)核心的能量传递效率(接近100%); 其反应中心

是铁-硫型(I型), 接近于地球上原始的光合反应中心

(Hauska et al., 2001)。张兴研究组与匡廷云研究组合

作, 利用单颗粒冷冻电镜技术, 解析了绿硫细菌内周

捕光天线-反应中心复合物(FMO-GsbRC) 2.7埃的冷

冻电镜结构, 发现该复合物兼具I型和II型光合反应中

心的一些特征, 有独特的色素分子空间排布, 其叶绿

素分子较其它I型反应中心明显减少, 与放氧生物光

系统II (PSII)核心叶绿素分子接近; 天线叶绿素分子

在电子传递中心叶绿素分子两侧呈簇状排列, 与PSII

核心的叶绿素排列类似 , 不同于其它 I型反应中心

(Chen et al., 2020a)。该研究为破解绿硫细菌光合作用

反应中心能量捕获、传递以及转化机制奠定了结构基

础。 

3  作物生物学 

3.1  大豆泛基因组研究 

大豆(Glycine max)是重要的粮食和经济作物, 对其

进行育种和种质改良具有重要的战略意义。已有研究

解析了一些大豆栽培品种的基因组序列(Schmutz et 

al., 2010; Shen et al., 2018), 但这些研究尚未能有

效地将参考基因组缺失的序列、个体间差异较大区域

的信息, 特别是大片段的插入、缺失和拷贝数等变异

类型在群体中鉴定出来。田志喜研究组与合作者对

2 898份大豆样本的基因组进行了重测序, 从中选取26

份代表性样本进行了基因组组装, 在植物中首次实现

了基于图形结构的泛基因组的构建。这种方法打破了

传统基因组线性存储遗传信息的方式, 结合了传统基

因组存储方式和图论的新型基因组存储方式; 可以存

储某物种中不同个体的遗传变异信息。他们发现结构

变异在大豆重要农艺性状的调控中发挥了重要作用, 
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并鉴定出几十个结构变异导致的不同基因间融合, 为

大豆基础研究以及分子设计育种提供了代表不同大

豆种质的全新基因组资源(Liu et al., 2020)。《植物学

报》发表专文点评, 认为该研究为作物基因组学研究

提供了一个新的模式, 同时将加速推动大豆遗传变异

的鉴定、性状解析以及种质创新(祝光涛和黄三文, 

2020)。 

3.2  水稻高产和氮高效基因NGR5 

以矮化育种为标志的“绿色革命”使水稻和小麦具有

耐高肥、抗倒伏和高产的优良特性, 但同时也存在氮

肥利用效率低的缺点, 其产量的增加对化肥的依赖性

高(Khush, 1999)。持续大量的氮肥投入不仅增加种植

成本, 还会导致环境污染。如何减少农业生产中的氮

肥投入并且持续提高作物产量, 已成为我国农业可持

续发展亟待解决的重大问题(Evenson and Gollin, 

2003; Li et al., 2018)。傅向东研究组发现, 含有

APETALA2结构域的转录因子NGR5可促进氮依赖

性聚梳蛋白抑制复合物2的募集 , 从而介导组蛋白

H3K27me3甲基化修饰, 抑制分枝抑制基因的表达。

NGR5是赤霉素受体GID1促进的蛋白酶体破坏靶标, 

DELLA蛋白竞争性抑制GID1-NGR5的互作, NGR5

的活性增加使分蘖与氮素调节脱钩, 从而在低氮肥水

平下提高水稻产量。因此, NGR5可以提高氮的利用

效率, 从而改善未来农业的可持续性和粮食安全(Wu 

et al., 2020c)。《植物学报》发表专文点评, 认为该

研究揭示了调控赤霉素信号通路的新机制, 并对高产

高效的新一代“绿色革命”育种实践具有重要启示(韩

美玲等, 2020)。 

3.3  耐密株型玉米的“育种选择指纹” 

玉米是全球第一大农作物, 耐密性品种改良使其单产

在近几十年成倍增长, 然而, 品种耐密性改良的遗传

基础和选择规律尚未得到系统的解析(Jiao et al., 

2012)。王海洋研究组与合作者对不同时期的350份玉

米育种材料进行了2年四个生境的表型考察, 发现在

现代玉米育种过程中, 这些材料经历了向更低穗位、

更少雄穗分枝数、更小叶夹角和更早开花期的趋同选

择。通过GWAS分析, 他们挖掘到与15个农艺性状显

著关联的233个位点和1 888个受选择的基因组区间

(育种选择指纹)。区间基因富集分析显示, 与生物和

非生物胁迫抗性、植物激素、光信号转导及开花期调

控相关的基因受到选择。利用CRISPR/Cas9技术证

明了受选择基因ZmPIF3.3和TSH4在调控玉米穗位

以及雄穗分枝数方面发挥重要作用 (Wang et al., 

2020a)。该研究为玉米耐密理想株型和抗性改良及全

基因组分子育种技术研发奠定了理论基础并提供了

基因资源。 

3.4  杂合二倍体马铃薯品系基因组的单倍型解析 

马铃薯是全球最重要的块茎作物, 是包括中国在内的

许多国家居民的主粮之一。目前马铃薯育种主要利用

同源四倍体种质的无性系繁殖, 育种家们正在努力将

其转变为种子繁殖的二倍体自交系杂种, 以避免杂交

衰退。黄三文研究组在双单倍体马铃薯基因组测序

(Potato Genome Sequencing Consortium, 2011)的

基础上, 对杂合二倍体马铃薯品系RH的全基因组序

列进行了测定, 构建了自交群体, 成功分型出两套单

倍体型序列(Zhou et al., 2020a)。该研究不仅开发了

杂合基因组组装和利用自交群体进行单倍型分型的

方法, 还为培育马铃薯二倍体自交系提供了非常丰富

的基因组数据。 

3.5  C4禾谷类模式植物体系的建立 

C3植物拟南芥和水稻作为模式植物在植物科学发展

中扮演着重要角色, 但用于研究C4植物相关科学问

题有很大的局限性。谷子(Setaria italica)是起源于中

国的一个古老作物, 具有突出的抗旱、耐瘠薄和高光

效特性, 是极具发展潜力的C4禾谷类模式植物(Diao 

et al., 2014)。王兴春研究组与合作者利用EMS诱变

技术创制了一个超早熟迷你谷子xiaomi, 其生育期约

为2个月, 株高约30 cm, 与模式植物拟南芥相当。

xiaomi的创制解决了谷子因为植株高大、生育期较长

而无法作为模式植物在室内大规模培养的难题。在此

基础上, 他们组装了谷子高质量参考基因组, 构建了

全生育期基因表达图谱以及谷子多组学数据库

(http://sky.sxau.edu.cn/MDSi.htm); 建立了方便快

捷、高效稳定的谷子遗传转化体系, 解决了谷子作为

模式植物遗传转化效率低的难题 (Yang et al., 

2020c)。xiaomi作为C4禾谷类模式植物将会促进C4禾

谷类作物高光效、养分高效吸收利用和逆境胁迫等分

子机制的研究。 
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4  逆境生物学 

4.1  生物胁迫 

4.1.1  植物“RPP1抗病小体”结构及活化机制 

植物在面临多种病原菌危害及压力下进化出包括PTI

和ETI等在内的抗病信号途径 (Jones and Dangl, 

2006)。植物NLR (nucleotide-binding leucine-rich 

repeat receptors)蛋白介导的病原效应物激发的ETI

免疫反应是主要的抗病途径之一(Maekawa et al., 

2011)。在前期解析NLR的CNLs类型受体蛋白ZAR1

形成的ZAR1-RKS1-PBL2UMP五聚体“ZAR1抗病小

体 (resistosome)”的基础上 (Wang et al., 2019a, 

2019b), 柴继杰研究组与合作者对TNLs类型“抗病小

体”进行了结构解析。他们以昆虫细胞体系共表达

TNLs受体蛋白RPP1及其效应因子ATR1, 通过冷冻

电镜单颗粒重构技术, 成功解析了RPP1与ATR1处

于四聚体激活状态时“RPP1抗病小体”的结构。其

中, RPP1的LRR结构域可以直接与ATR1结合, C-JID

结构域参与ATP1配体识别过程; 该“抗病小体”呈现

出C2对称性, 具有NADase活性, 在镁离子和钙离子

等二价阳离子的作用下催化NAD+水解。与CNLs类型

“抗病小体”受体激活形式不同的是TNLs类型“抗

病小体”RPP1受体的NOD结构域与ADP结合, 引发

复合体寡聚化, 形成“RPP1抗病小体”(Ma et al., 

2020)。以“ZAR1抗病小体”和“RPP1抗病小体”

为代表的NLR受体蛋白的结构解析和活化机制研究

是植物抗病蛋白研究领域的里程碑式进展, 为植物抗

病育种提供了理论依据与规范模型。 

 

4.1.2  植物质膜-叶绿体核心抗病信号通路与抗病机制 

越来越多的证据表明, 叶绿体在植物免疫反应中起着

十分重要的作用, 并能产生细胞核交流的“逆行信号”

(retrograde signaling) (Chan et al., 2016), 但对这种

“逆行信号”的构成及其作用机制了解甚少。在前期

揭示番茄黄化曲叶病毒(Tomato Yellow Leaf Curl 

Virus, TYLCV) C4蛋白的细胞膜定位豆蔻酰基化位

点(N-myristoylation site)和叶绿体定位的叶绿体转运

肽(cTP)这2个信号重叠(Rosas-Diaz et al., 2018)的

基础上, Rosa研究组证明C4可在植物激活免疫反应

时由细胞膜转运至叶绿体, 与类囊体跨膜蛋白CAS

结合, 抑制下游SA激发的免疫反应。该研究发现多种

进化上关系较远的病毒、病原菌中均存在豆蔻酰基化

位点和cTP位点的效应蛋白, 可进行细胞膜和叶绿体

双重定位, 抑制细胞膜与叶绿体途径所传递的抗病信

号。在面临这种抗病信号被病原菌“劫持”的风险时, 

植物细胞膜定位的CPK16蛋白会扩大抗病信号, 并

将其由细胞膜传递到叶绿体, 通过“逆行信号传递”

启动细胞核介导的下游抗病反应(Medina-Puche et 

al., 2020)。该研究发现了一条重要的植物基础抗病信

号传递途径, 完善了相关领域的基础理论, 为农作物

抗病品种选育和抗病方法探究提供了新思路。 

 

4.1.3  植物干细胞调节因子WUSCHEL与抗病毒机制 

植物病毒病严重危害农业生产, 目前普遍采用茎尖脱

毒技术进行病毒病的防治(Morel and Martin, 1952)。

但是, 对植物茎尖如何避免病毒侵染还知之甚少。赵

忠研究组发现受黄瓜花叶病毒(Cucumber Mosaic 

Virus, CMV)侵染的拟南芥茎尖分生组织中, 病毒只

局限于干细胞调节因子WUS区域的下部, 不能侵染

干细胞及其周边细胞。通过分析WUS突变体及野生

型中WUS的异位表达和WSCHEL蛋白的降解, 及正

反向调节WUS内源蛋白含量的变化, 证实WUS的表

达对抑制病毒侵染起关键作用。研究发现SAM甲基转

移酶(7S-adenosyl-L-methionine-dependent methyl-

transferase, MTase)参与25S核糖体RNA的m5C甲

基化 , 而WUS通过抑制MTase的甲基转移酶活性 , 

打破核糖体结构的稳定性, 从而抑制RNA的合成, 切

断病毒在寄主细胞中的繁殖。进一步研究证实, WUS

对多种植物病毒具有同样的抑制作用 (Wu et al., 

2020b)。《植物学报》发表专文点评, 认为该研究揭

示了植物体的一种保守且广谱抗病毒策略, 具有重要

的理论意义和应用价值(杜斐和焦雨铃, 2020)。 

 

4.1.4  小麦赤霉病主效抗性基因Fhb7 

小麦赤霉病(fusarium head blight)不仅造成小麦产量

降低, 而且受侵染小麦的籽粒会积累环氧倍半萜类毒

素(DON), 威胁人类和牲畜健康(Singh et al., 2016)。

孔令让研究组从小麦近缘种长穗偃麦草中克隆了主

效抗赤霉病基因Fhb7, 证明Fhb7基因编码1个谷胱

甘肽还原酶, 该酶可打开DON等单端孢酶烯族类毒

素的环氧基团, 形成谷胱甘肽加合物, 达到解毒效

果; 并发现单子叶植物共生真菌中存在与Fhb7相似
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性极高的同源基因, 推测该基因可能通过基因水平转

移(horizontal gene transfer)由共生真菌整合到长穗

偃麦草基因组。将Fhb7转育到多个小麦栽培品种中, 

发现该基因对产量没有明显的负面影响(Wang et al., 

2020b)。《植物学报》发表专文点评, 认为该研究揭

示了作物抗病演化中的全新机制, 对更好地利用长穗

偃麦草丰富的基因资源有重要意义(周俭民, 2020)。 

4.2  非生物胁迫 

4.2.1  植物siRNA介导的环境胁迫适应性 

小干扰RNA是植物中重要的基因调控分子, 能够通

过剪切转录本、抑制蛋白质翻译和引起DNA甲基化形

成高效的基因沉默。由于内源基因产生的22 nt小干扰

RNA含量较少, 其在生长发育和胁迫响应中的功能

一直不甚清楚。郭红卫研究组前期研究表明, RNA降

解途径抑制了编码基因产生内源小干扰RNA (Zhang 

et al., 2015)。他们近期发现, 在某些RNA降解因子和

DCL4的双突变体中, DCL2可以产生大量的内源基因

编码区小干扰RNA, 长度为22 nt。除了靶基因剪切, 

这些22 nt小干扰RNA还可通过明显的蛋白质翻译抑

制造成基因沉默。在缺氮、ABA处理和盐胁迫条件下, 

植物中22 nt小干扰RNA均会被诱导, 通过以上2种基

因沉默机制调控基因的表达和蛋白质翻译, 使植物能

够高效应对胁迫, 增强对环境胁迫的适应性(Wu et 

al., 2020a)。《植物学报》发表专文点评, 认为该研

究发现的机制能够协调和平衡生长发育与胁迫响应, 

在植物对逆境的适应中发挥重要作用(武亮和戚益军, 

2020)。 

 

4.2.2  BIN2调节植物盐胁迫响应与生长恢复的机制 

土壤盐渍化对植物生长和农作物产量会造成不利影

响。降雨或灌溉后, 土壤盐渍化程度降低, 植物会从

盐胁迫响应阶段转换至快速生长恢复阶段, 但目前这

一转换过程的调控机制尚不清楚。近期, 郭岩研究组

揭示了以BIN2 (brassinosteroid insensitive 2)为代表

的GSK3 (glycogen synthase kinase 3)类蛋白激酶协

调盐胁迫响应和生长恢复的机制。钙信号依赖的SOS 

(salt overly sensitive)途径是植物中经典的抗盐途径, 

可被盐胁迫特异地激活(Yang and Guo, 2018)。植物

受盐胁迫时, BIN2从细胞质膜解离至细胞质, 减少

BIN2对蛋白激酶SOS2的抑制作用, 进而激活盐胁迫

响应 ; 增强BIN2对转录因子BZR1 (brassinazole 

resistant 1)和BES1 (BRI1-EMS-suppressor 1)的抑

制作用, 从而抑制植物的生长。盐胁迫退去的恢复阶

段 , 特异的钙信号使钙结合蛋白SOS3和SCaBP8 

(SOS3-like calcium-binding protein 8)促进BIN2在细

胞质膜上定位, 并增强BIN2对SOS2的抑制作用, 进

而抑制盐胁迫响应; 而BZR1和BES1的转录活性得

以释放 , 从而促进植物快速恢复生长 (Li et al., 

2020)。该研究揭示了BIN2对植物盐胁迫响应与生长

恢复的调控机制, 为改良农作物的抗盐性提供了理论

依据。 

5  植物系统进化 

5.1  分子进化、比较基因组学和进化发育生物学 

5.1.1  从藻类到陆生植物的演化 

经典的分类系统将轮藻类归类于绿藻中, 认为绿藻和

陆生植物拥有一个最近的共同祖先。而现在比较基因

组学分析结果表明, 轮藻类与陆生植物拥有一个共同

的祖先(Nishiyama et al., 2018; Cheng et al., 2019), 

这两大类植物统称为链型植物, 绿藻类则是链型植物

的姐妹群。轮藻和陆生植物的共同祖先如何演化出一

支繁盛的陆生植物, 这是人们非常关注的科学问题。

刘欢研究组与合作者对来自德国科隆大学藻种中心

的2个轮藻类物种Mesostigma viride和Chlorokybus 

atmophyticus进行了基因组测序和比较基因组学研

究, 证实了这2个物种代表了链形植物最早分化出的

分支, 并从其基因组中找到很多遗传和代谢方面的改

变, 如响应陆地逆境的新转录因子、与植物纤维素合

成相关的酶类和1种与陆生植物相同的光敏色素 

(Wang et al., 2020d)。该研究弥补了藻类到陆生植物

演化过程中一个重要的环节, 对认识整个陆生植物起

源具有重要的理论意义。 

 

5.1.2  早期陆地植物角苔的登陆适应机制 

苔藓植物是陆地植物早期分化的类群, 代表了从水生

到陆生的过渡类型, 包括苔类、藓类和角苔类三大分

支。其中, 角苔植物以其难解的系统位置及独特的形

态和生活习性备受关注, 同时它也是苔藓植物中唯一

未完整解析基因组的类群, 对研究陆地植物的早期演

化尤为关键。陈之端研究组与合作者发布了芽胞角苔
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(Anthoceros angustus)的高质量基因组, 通过系统

发生基因组学分析进一步确定了苔藓植物的单系性

且支持角苔类位于苔藓类分支的最基部, 并检测到角

苔未发生全基因组重复事件, 其低冗余的基因组与简

单的形态结构相匹配, 而与陆地干旱和紫外线等环境

胁迫响应相关的基因家族则发生了扩张。此外, 还检

测出角苔中来自细菌和真菌的水平转移基因与胁迫

响应和代谢通路相关, 推断从土壤细菌和真菌中“借”

基因可能是早期植物登陆和适应陆地环境的“通用”

手段(Zhang et al., 2020a)。该研究从基因组层面解析

了角苔的特性, 揭示了其适应陆地生活的分子机制, 

为研究早期陆地植物进化和植物登陆适应机制提供

了重要参考。 

 

5.1.3  芡实和金鱼藻基因组 

被子植物早期的快速演化一直是人们关注的重点。在

被子植物演化系统中, 睡莲目是仅次于无油樟目的基

部类群。无油樟和睡莲的基因组已被解析(Albert et 

al., 2013; Zhang et al., 2020b), 但早期被子植物类

群之间的系统发生关系还存在争议。睡莲目中还包含

人们熟知的芡实(Euryale ferox); 金鱼藻目是真双子

叶植物的姐妹群, 代表物种为金鱼藻(Ceratophyllum 

demersum)。刘建全研究组与合作者对具有重要系统

发生地位的芡实和金鱼藻进行了基因组序列分析和

比较, 发现被子植物的5个主要演化分支(睡莲类、木

兰类、单子叶植物、金鱼藻和真双子叶植物)在演化

早期均经历了独立的多倍化事件。此外, 他们还发现, 

不完全谱系分选可能是引起早期被子植物主要分支

之间在基因树、核基因组或叶绿体基因组系统发生树

不一致的主要原因之一(Yang et al., 2020b)。该研究

还为揭示水生被子植物演化历史提供了很好的参考。 

 

5.1.4  陆地棉亚基因组起源 

棉花为锦葵科棉属(Gossypium)植物, 是全球重要的

经济作物。棉花有多个物种, 如二倍体的亚洲棉(A2

基因组)和非洲棉(A1基因组), 以及四倍体的陆地棉

(AD1基因组)和海岛棉。陆地棉是全球产量最高、种

植面积最广的栽培种, 其演化及纤维发育机制一直备

受关注。朱玉贤研究组与合作者对雷蒙德氏棉(D基因

组)和亚洲棉等物种的基因组进行了测序和比较分析

(Wang et al., 2012; Li et al., 2014)。近期朱玉贤研究

组又获得了高精度的非洲棉基因组, 通过与亚洲棉和

陆地棉基因组进行比较分析, 发现陆地棉A亚基因组

来源于已灭绝的非洲棉和亚洲棉的共同祖先基因组

A0, 推断出陆地棉、非洲棉、亚洲棉A基因组与祖先

供体基因组A0的分化时间, 解决了陆地棉A亚基因组

起源的争议(Huang et al., 2020)。该研究还将对棉花

育种产生重要的推进作用。 

 

5.1.5  小麦适应性演化历史 

普通小麦(Triticum aestivum ssp. aestivum)是小麦

属和粗山羊草属(Aegilops)物种经2轮自然杂交和染

色体多倍化形成的物种(Mayer et al., 2014), 并在人

工驯化和培育下扩散到全世界。普通小麦基因组中重

要农艺性状的演化规律与小麦的驯化和遗传育种密

切相关, 是人们关注的重点之一。鲁非研究组与焦雨

铃研究组合作对小麦属和粗山羊草属的25个普通小

麦近缘种和亚种进行了全基因组测序, 构建了小麦属

全基因组遗传变异图谱。他们发现, 小麦近缘种为小

麦基因组贡献了4%–32%基因成分, 极大丰富了小麦

的遗传多样性。不同倍性、不同地域小麦属品种在长

期人工选择过程中产生了趋同演化的特征, 部分同源

基因反复经历了独立的人工选择, 成为小麦在不同环

境下保持重要农艺性状及产量稳定的关键(Zhou et 

al., 2020c)。该研究为加速小麦和其它作物的遗传改

良提供了新思路。 

5.2  系统发生与生物地理学 

5.2.1  早期文明交流的草原之路新证据 

早期农作物的跨欧亚大陆交流是旧大陆农业文明物

质水平和文化技术快速发展的关键驱动力, 其传播时

间和方式一直备受关注。小麦和青稞通过何种途径传

入中国尚不清楚。李小强研究组及其合作者通过炭化

植物种子、木炭、花粉和动物遗存等考古记录及年代

学的综合研究, 将中国境内已知最古老的驯化普通小

麦和青稞年龄定格在5 200年前, 推断普通小麦和青

稞约在5 500年前到达中亚天山西麓, 由中亚的早期

农牧人群带入阿尔泰地区形成通天洞遗址的普通小

麦与青稞农业, 随后通过草原通道向东传播到中国北

方黄河流域、河西走廊及青藏高原北部地区。这与中

晚全新世全球气候变冷的时期一致, 反映了北亚早期
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草原人群向周边地区扩散对气候变化的响应(Zhou et 

al., 2020b)。该研究为西亚小麦/大麦农业向东传播以

及东西方文明交流的草原通道提供了最早期的证据, 

增进了人们对跨欧亚大陆文明交流历史的认识。 

 

5.2.2  世界第三极高寒植物多样性形成历史 

高寒生物区是地球上海拔最高的陆地生态系统, 理解

其适应极端生存环境的生物多样性演化历史不仅有

助于预测全球气候变化对生物多样性的影响, 也对认

识高山地形地貌的形成具有重要意义。青藏高原及周

边喜马拉雅和横断山作为世界第三极, 是高寒生物多

样性的热点地区, 而此前的研究对于该区域生物多样

性的形成时间长期存在争议。星耀武研究组选取横断

山及其邻近高寒生物区多样性较高的18个被子植物

类群共3 798种植物, 分别计算得到横断山、喜马拉雅

和青藏高原高寒生物区的就地演化速率、迁移速率以

及多样性随时间的积累。研究结果表明, 横断山高寒

植物多样性的积累始于早渐新世, 是世界上已知起源

最早的高寒生物区, 并且经历了2个时期的就地演化

速率加快, 是高寒物种起源和分化的摇篮及喜马拉雅

和青藏高寒多样性的主要来源(Ding et al., 2020)。该

研究解析了青藏高原及周边喜马拉雅和横断山区高

寒植物多样性的演化过程, 建立了一个新的整合地理

分布区和生物区演化的生物地理模型, 为研究特定生

物区多样化的起源与演化提供了借鉴。 

 

5.2.3  榕树和榕小蜂协同多样性 

榕属植物是热带雨林的关键类群, 具有极高的物种多

样性和专性传粉关系, 在生态和进化方面均具有重要

的研究价值 (Zhang et al., 2020c; Wang et al., 

2021)。陈进研究组与合作者基于榕树-榕小蜂的精细

基因组图谱构建、多组学测序和生理验证, 揭示了榕

树的气生根形成与光诱导的生长素合成和运输能力

提升的分子通路相关, 发现性染色体和雄性特异基因

(FhAG2)是决定叶榕性别的关键因素, 榕树-榕小蜂

在形态匹配和信号通讯生理上协同适应相关的基因

是双方协同多样化的重要选择目标基因; 并在基因组

水平上构建了榕树系统发生树(Zhang et al., 2020c)。

该研究为认识植物气生根发育、性别决定及动植物协

同多样化的分子机制提供了新知识。 
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Abstract  In 2020, the numbers of original research articles published by Chinese plant scientists in international multi-

disciplinary journals and mainstream plant science journals increased significantly compared with that in 2019, and im-

portant advances have been made in the fields of plant development, stress tolerance, crop biology, genomic phyloge-

netics and evolution. Among them, “Cloning, functional characterization and application in wheat breeding of the Fhb7 

resistant gene to Fusarium head blight”, and “A new mechanism to improve the nitrogen-utilization efficiency in crops” 

were selected as two of the “Top Ten Advances in Life Sciences in China” in 2020. Here we summarize the achievements 

of plant science research in China in 2020, and briefly introduce 30 representative important research advances, so as to 

help readers understand the developmental trend of plant sciences in China, and conduct their future research to meet the 

national needs. 
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