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摘 要:二穗短柄草凭借其基因组精简、生命周期短及与麦类作物高度的亲缘关系,已成为解析温带禾本

科植物复杂农艺性状的模式植物。本文系统综述了近年来二穗短柄草功能基因组学的核心进展及其在麦类

育种中的应用。首先,阐述了该物种从单一参考基因组向泛基因组图谱的演进,以及高效遗传转化与多靶点

CRISPR/Cas9基因编辑工具集的革新,这些突破为高通量基因功能解析奠定了坚实基础。其次,重点总结了

二穗短柄草三大核心领域的发现:一是解析禾本科特有的II型细胞壁阿魏酸交联网络;二是揭示CBF依赖的

冷驯化与ABA介导的抗旱信号通路,阐明“冷季型”草类的环境适应机制;三是作为病理学模型,解析麦类锈

病、赤霉病等真菌病害的防御网络。最后,展望了在合成生物学与人工智能融合背景下,利用二穗短柄草作为

“快速原型平台”加速小麦、大麦等作物精准设计育种的潜力与路径。
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AdvancesinFunctionalGenomicsofBrachypodium
distachyonandItsApplicationsinBreeding
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Abstract:Brachypodiumdistachyonhasemergedasapivotalmodelsystemfordecipheringthecom-
plexagronomictraitsoftemperategrasses,owingtoitscompactgenome,shortlifecycle,andhigh
phylogeneticaffinitywithTriticeaecrops.Thisarticlesystematicallyreviewsthecoreadvancesin
Brachypodiumfunctionalgenomicsoverthepastyearsandtheirapplicationsincerealbreeding.
First,weelucidatetheevolutionfromasinglereferencegenometoapangenomeatlas,alongsideinno-
vationsinefficientgenetictransformationandmultiplexCRISPR/Cas9genomeeditingtoolkits.These
breakthroughshavelaidarobustfoundationforhigh-throughputgenefunctionanalysis.Second,we
highlightkeymechanisticdiscoveriesinthreecoreareas:(1)dissectingtheferulicacidcross-linking
networkoftheuniquegrassTypeIIcellwalltoguidebiomassenergyimprovement;(2)revealingthe
CBF-dependentcoldacclimationandABA-mediateddroughtsignalingpathwaystoelucidatetheenvi-
ronmentaladaptationmechanismsof“cool-season”grasses;and(3)servingasaplantpathologymod-
eltodecipherdefensenetworksagainstfungaldiseasessuchaswheatrustandFusariumheadblight.
Finally,wediscussthepotentialandpathwaysforutilizingBrachypodiumasa“rapidprototyping
platform”toaccelerateprecisiondesignbreedingincropslikewheatandbarley,inthecontextofin-
tegratingsyntheticbiologyandartificialintelligence.
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  在过去30年里,植物分子生物学领域取得了

重大突破,这主要得益于双子叶模式植物拟南芥

和单子叶模式植物水稻的研究进展。然而,随着

全球粮食安全形势的日益严峻,主要粮食作物特

别是小麦和大麦的遗传改良需求变得尤为迫切。
尽管拟南芥研究揭示了诸多基础生物学机

制,但其作为十字花科植物,与禾本科作物在进化

上存在约1.5亿年的分化历史[1],导致许多关键

农艺性状的分子通路无法在该模式植物中建立对

应关系。水稻虽同属禾本科,但作为稻亚科的代

表物种,其热带/亚热带起源特性与温带气候适应

性存在本质差异。相比之下,以小麦、大麦、燕麦

和黑麦草为代表的早熟禾亚科植物[3],更倾向于

表现出典型的“冷季型”生长特征[4]。这种系统发

育差异造成了显著的“转化鸿沟”:在水稻中验证

的基因功能往往难以直接应用于小麦育种。例如

在抗冻性和特定真菌病害防御机制等研究领域,
水稻并非理想的参考模型。此外,普通小麦的异

源六倍体基因组结构及其庞大的重复序列含量,
使得基因克隆与功能验证面临重大技术挑战。因

此,寻找一种兼具基因组小、生命周期短、转化效

率高以及与麦类作物具有高度进化亲缘关系的模

式植物,已成为植物学界的普遍共识。二穗短柄

草正是在这一研究需求背景下脱颖而出,被确立

为解析早熟禾亚科作物复杂生物学问题的关键研

究材料[5]。
在过去10年间,二穗短柄草的研究成果呈现

显著增长。本文系统综述该物种作为温带麦类作

物功能基因组学研究平台的核心进展,旨在为从

事谷物生物学、逆境生理及细胞壁工程的科研工

作者提供理论参考,并深入探讨如何通过“转化生

物学”路径,将基础研究成果更高效地应用于麦类

作物的农艺性状改良。

1 二穗短柄草的分类地位与生物学特征

二 穗 短 柄 草 (Brachypodium distachyon
(L.)P.Beauv.)隶属于禾本科早熟禾亚科短柄

草族,与小麦、大麦的分化时间约为3200万~
3500万年,而水稻与麦类作物的分化时间则早

在4000万~5000万年前[6]。这意味着,在基因

组共线性排列和基因序列同源性上,二穗短柄草

比水稻更接近小麦。比较基因组学研究发现,二

穗短柄草基因组与小麦基因组之间存在大片段的

高度保守共线性区域,这使得利用二穗短柄草进

行图位克隆来分离小麦同源基因成为可能[7]。
作为模式植物,二穗短柄草(以Bd21生态型

为代表)具备一系列极具竞争力的生物学优势:一
是精简的基因组,其单倍体基因组大小约为272
Mb,仅为小麦基因组的1/60,却包含了几乎所有

小麦核心基因家族的直系同源基因。其基因组拥

有5对染色体(2n=10),重复序列含量相对较低

(<30%);二是高效的生命周期,在长日照(20h
光照)和适当温控下,二穗短柄草从种子萌发到种

子成熟仅需8~10周,每年可繁衍4~5代,极大

地加速了遗传学实验的进程;三是其不仅株型小巧

(高度约15~20cm),无需复杂的田间设施,在人工

气候室中即可高密度种植,而且它是自花授粉植

物,易于保持遗传背景的纯合,也便于进行人工杂

交;四是与麦类作物同属C3植物,使其成为研究温

带谷物光合作用及光能利用率的理想模型[8]。

2 从基因组测序到功能基因组学的

十年演变(2014-2024年)

自2010年二穗短柄草全基因组测序结果被

报道以来,有关其基因组学的研究从“结构基因组

学”逐渐向“功能基因组学”发展。通过总结近10
年(2014—2024年)的文献,可将这一过程梳理为

3个主要的发展阶段。阶段一:遗传工具集的完

善(2010—2015年),在二穗短柄草基因组发布后

的最初几年,研究主要集中在构建高效的遗传转

化体系和突变体库。通过优化农杆菌介导的转化

法,特别是利用AGL1菌株和特定的愈伤组织诱

导培养基,转化效率从最初的不到1%提升至

40%以上[9-10]。与此同时,T-DNA插入突变体库

(如BrachyTag)和化学诱变库(TILLING)的建

立为反向遗传学研究提供了宝贵资源[11]。阶段

二:基因组多样性与泛基因组研究(2016-2020
年),随着重测序成本的降低,单一参考基因组

(Bd21)的局限性日益凸显。Bd21主要源自伊拉

克,无法代表该物种在地中海盆地广泛分布的遗

传多样性。Gordon等[12]通过对54个不同生态

型的重测序,构建了二穗短柄草的泛基因组。这

一阶段的研究揭示了惊人的基因组结构变异

(structuralvariations,SVs),特别是大量的存在/
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缺失变异(presence/absencevariations,PAVs),这
些变异被证明与开花时间、春化需求及抗病性密

切相关。阶段三:基因编辑与复杂性状解析(2020
年至今),近5年来CRISPR/Cas9基因编辑技术

在二穗短柄草中的广泛应用标志着功能基因组学

时代的全面到来,研究者不再局限于描述表型,而
是开始通过精准敲除和原位突变来解析复杂的信

号网络。例如,在细胞壁生物合成[13]、非生物胁

迫响应[14]以及根系与微生物互作领域,二穗短柄

草研究均产出了大量机制性成果,用于指导小麦

和大麦的分子育种。

3 基因组学资源与遗传工具的革新

3.1 突破单一参考基因组局限的泛基因组学

自二穗短柄草首个参考基因组发布以来,二
穗短柄草一直是禾本科基因组学的标杆。然而,
单一的基因组无法涵盖物种内丰富的遗传变异,
特别是在应对环境异质性方面的适应性进化机

制。随着高通量测序成本的降低,研究范式已迅

速从单一基因组转向泛基因组。

Gordon等[15]通过对54个具有广泛地理代

表性的二穗短柄草自然生态型进行深度重测序,
构建了该物种的首个泛基因组图谱。研究表明,
二穗短柄草的泛基因组由核心基因组和可变基因

组组成。令人惊讶的是,尽管其基因组较小,但结

构变异极为丰富。核心基因主要涉及管家功能

(如基础代谢、DNA复制),而可变基因则显著富

集在生物/非生物胁迫响应、开花时间调控及细胞

壁修饰等途径中。这种基因组的“双层结构”解释

了不同生态型(如耐旱的Bd1-1与早花的Bd21)
在表型上的巨大差异[16]。

近期研究则主要聚焦于大片段的存在/缺失

变异(PAVs)。PAVs并非随机分布,而是往往由

转座子(transposableelements,TEs)的插入或

重组驱动[17]。在某些晚花生态型中,VRN1(春化

关键基因)启动子区域的TE插入或缺失决定了

其春化需求[17]。这种由 TE驱动的基因组可塑

性,为理解小麦等复杂多倍体作物中的基因组进

化提供了微观模型。

3.2 转座子动力学与表观遗传调控

与拟南芥不同,禾本科植物基因组中TE含

量通常较高。二穗短柄草虽然基因组紧凑,但

TE仍占约30%。LTR反转录转座子是二穗短

柄草基因组扩张的主要动力[2,18]。Wicker等[18]

研究发现,二穗短柄草中的LTR转座子周转率

极高,这种快速的“扩增-清除”动态平衡维持了

其基因组的小型化,这与小麦基因组中TE的单

向累积形成了鲜明对比。全基因组甲基化图谱显

示,CHG和CHH类型的甲基化主要集中在TE
区域,通过RdDM(RNA-directedDNAmethyla-
tion)途径维持基因组稳定性,防止TE跳跃对邻

近功能基因造成破坏。

3.3 遗传转化体系的优化与迭代

高效的遗传转化是功能基因组学的先决条

件。在过去10年中,二穗短柄草的转化体系经历

了从“费时费力”到“高通量流水线作业”的革新。
虽然基因枪法曾被使用,但目前农杆菌介导的未

成熟胚转化已非常普遍。Alves等[10]使用AGL1
或EHA105菌株,配合含有铜离子和乙酰丁香酮

的共培养基,显著提高了T-DNA的整合效率。此

外,基因型依赖性的转基因也取得了突破。早期

基因转化主要局限于Bd21-3基因型[19]。近年来

的研究通过调整组织培养基中的激素配比,成功

实现了对Bd1-1、Bd3-1等顽拗型生态型的转化,
打破了基因型限制,使比较功能基因组学研究成

为可能[20]。为了配合高通量筛选,人们开发了针

对二穗短柄草的快速生活史系统。通过22h光

周期、特定光谱配比(增加远红光比例)以及未成

熟胚的“胚挽救”技术,可将世代周期缩短至6~7
周,一年可完成6代以上的遗传材料推进[14]。

3.4 基因编辑技术的飞跃:从敲除到精准替换

早期的CRISPR载体多基于双子叶植物(拟
南芥)中广泛使用的启动子(如CaMV35S),但其

在禾本科中效率低下。现在的二穗短柄草编辑系

统普遍采用玉米泛素启动子(ZmUbi)或水稻肌动

蛋白启动子(OsActin)驱动Cas9蛋白,并使用水

稻U3/U6启动子驱动sgRNA。这一改进将编辑

效率从10%以下提升至80%以 上[21]。此 外,

Weiss等[22]在二穗短柄草中还实现了多靶点编

辑。利用tRNA-gRNA串联结构,研究者已成功

在二穗短柄草中实现一次性敲除整个基因家族

(如BdCBF 家族),这对于解析功能冗余基因至

关重要。除了简单的Indel(插入/缺失)突变,更
高阶的编辑工具也已在二穗短柄草中建立。利用

nCas9-Deaminase融合蛋白,实现了C-to-T或A-
to-G的精准点突变,这对于模拟作物中的优异等

位基因(如除草剂抗性位点)具有重要意义[23]。
此外,通过分离后代,研究者可以快速获得不含
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Cas9外源DNA的纯合突变体,符合生物安全评

估的高标准。

4 细胞壁生物合成与生物能源应用

随着第二代生物燃料技术的兴起,利用非粮

作物秸秆生产生物乙醇已成为全球能源战略的重

要组成部分。然而,植物细胞壁固有的“抗降解

性”即细胞壁结构对酶解糖化的天然抵抗力,是限

制其商业化应用的主要瓶颈。二穗短柄草凭借其

与能源草(如柳枝稷 Panicumvirgatum、芒草

Miscanthus)高度相似的II型细胞壁结构,成为

了解析禾本科细胞壁合成网络及改良生物质品质

的首选模型。

4.1 独特的草类II型细胞壁结构

利用高分辨率显微技术(如原子力显微镜

AFM)和免疫标记技术可以精细观察二穗短柄草

细胞壁的结构。与拟南芥细胞壁中富含木葡聚糖

(xyloglucan)不同,二穗短柄草的次生细胞壁中,
半纤维素主要由葡萄糖醛酸阿拉伯木聚糖(glu-
curono-arabinoxylan,GAX)构 成。研 究 发 现,

GAX主链上的侧链修饰(如阿拉伯糖残基的取代

度)直接影响纤维素微纤维的紧密程度。混合连

锁葡聚糖(MLG)是含有β-1,3和β-1,4混合糖苷

键的葡聚糖,是禾本科植物细胞壁特有的成分。
虽然在成熟茎秆中 MLG含量下降,但在快速伸

长的组织中,其不仅提供机械支撑,还是重要的瞬

时碳源储备[13]。
二穗短柄草细胞壁最显著的特征是阿魏酸

(ferulicacid,FA)介导的交联网络。FA通过酯

键连接在GAX的侧链上,进而通过氧化偶联形

成二聚体(Di-FA)甚至三聚体,将不同的木聚糖

链交联在一起,或者将木聚糖与木质素共价连

接[24]。这种“木质素-阿魏酸-半纤维素”复合体极

大地阻碍了纤维素酶的物理接触。打破这些交联

(例如过表达阿魏酸酯酶)能显著提升糖化效率,
而不一定需要大幅降低木质素总量[24]。

4.2 木质素生物合成的精细调控网络

木质素是导致生物质抗降解的主要因素,也
是近年来基因工程改良的重点靶标。二穗短柄草

为解析单子叶植物特有的木质素合成途径提供了

详尽的遗传学证据。利用 TILLING突变体库,
研究者系统鉴定了苯丙烷代谢途径中的关键基因

BdCAD1(cinnamylalcoholdehydrogenase)和Bd-
COMT(caffeicacidO-methyltransferase)。缺失

BdCAD1会导致木质素单体合成受阻,使茎秆呈

现特征性的红棕色,显著改变S/G(紫丁香基/愈

创木基)木质素比例。虽然木质素总量下降,但其

生物质的酶解糖化效率提高了40%以上[25]。类

似于玉米的bm3突变体,BdCOMT 的下调显著

降低了S型木质素的含量,使得细胞壁结构更加

疏松。木质素合成受到严格的转录调控。值得注

意的是,某些转录因子(如BdGNRF)表现出对木

质素合成的负调控作用[26]。这类抑制因子的发

现为“少木质素”育种提供了新的反向操作思路。
降低木质素含量往往伴随着植物生长受阻、

倒伏风险增加以及抗病性减弱。这可能是细胞壁

完整性信号通路被激活的结果。近年来的研究重

点在于如何“解耦”这两者。Wu等[27]通过精细调

节C4H (肉桂酸-4-羟基化酶)的表达量,发现存在

一个“阈值”:在一定范围内降低木质素含量可以

提升糖化效率,而不会触发严重的生长抑制。另

外,引入外源基因(如细菌来源的酶)合成非典型

的木质素单体,可以在保持细胞壁疏水性和机械

强度的同时,引入易于化学降解的化学键(如酯

键),这种“可设计细胞壁”理念在二穗短柄草中已

取得初步验证。为了避免对维管束运输功能的影

响,研究者利用二穗短柄草次生壁特异性启动子

(如BdIRX 启动子),将木质素修饰限制在厚壁

组织中,从而在保证植株直立生长的前提下,提升

了茎秆作为生物燃料原料的品质[28]。

5 非生物胁迫信号转导与早熟禾亚科

的环境适应性

作为起源于地中海气候区并广泛分布于温带

地区的禾本科植物,二穗短柄草在漫长的进化历

程中演化出了应对干旱、极端温度(冷/热)及盐碱

胁迫的精密信号网络。与起源于热带的稻亚科物

种(如水稻)相比,二穗短柄草保留并扩增了早熟

禾亚科特有的适应性模块,特别是针对低温驯化

和季节性干旱的响应机制。以下内容将从受体感

知、信号转导级联到基因表达调控,系统剖析其非

生物胁迫响应的分子机理。

5.1 干旱与高渗透胁迫:ABA核心信号通路的

保守与特化

植物激素脱落酸(ABA)是应对水分亏缺的“核
心指令”。基因组学与生化分析表明,二穗短柄草

完整保留了PYR/PYL/RCAR-PP2C-SnRK2这一

核心信号模块,但在基因家族扩增和功能分化上
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展现出独特的调控复杂性。
通过全基因组鉴定,二穗短柄草含有14个

PYL(ABA受体)基因,9个 A组PP2C(2C型蛋

白磷酸酶)基因以及10个SnRK2(蔗糖非发酵相

关蛋白激酶2)基因[29]。BdPYL基因家族在进化

上分为两个主要亚类。表达谱分析显示,Bd-
PYL1和BdPYL2在干旱处理下的叶片中表达量

上调超过100倍,表明其作为胁迫诱导型受体的

主导地位;而BdPYL8等成员则呈组成型表达,负
责维持基础 ABA 信号的稳态[30]。与拟南芥类

似,二穗短柄草的BdSnRK2家族根据C端酸性结

构域的差异分为三组(SubclassⅠ、Ⅱ和Ⅲ)。其

中,SubclassIII成员(如BdSnRK2.2/2.3/2.6)
是ABA依赖途径的关键激酶。生化实验证实,
它们能被ABA强烈激活,不仅调控气孔关闭,还
负责磷酸化下游的bZIP转录因子[31]。

在无胁迫状态下,PP2C(如BdPP2CA6)通过

物理互作并去磷酸化BdSnRK2的关键丝氨酸/
苏氨酸位点(Ser/Thrloop),从而阻断信号传递。
当胞内ABA浓度升高时,BdPYL受体结合ABA
分子,发生构象变化,进而紧密结合BdPP2CA的

催化 中 心,抑 制 其 磷 酸 酶 活 性。酵 母 双 杂 交

(Y2H)和双分子荧光互补(BiFC)实验表明,Bd-
PYL与BdPP2C的互作具有高度的特异性。例

如,BdPYL1对BdPP2CA的抑制常数(Ki)处于纳

摩尔级别,显示出极高的亲和力。这种解除抑制

机制使得BdSnRK2得以通过分子内自我磷酸化

被激活,进而开启下游反应[32]。
被激活的BdSnRK2进入细胞核,磷酸化碱

性亮氨酸拉链(bZIP)类转录因子。BdABI5是拟

南芥ABI5的直系同源基因。Yang等[33]研究发

现,过表达BdABI5的转基因二穗短柄草表现出

对ABA的超敏感性和显著增强的耐旱性。染色

质免疫共沉淀测序揭示,BdABI5能够直接结合

在BdLEA(晚期胚胎发生丰富蛋白)、BdP5CS(脯
氨酸合成关键酶)以及BdRAB18等抗逆基因启动

子区域的 ABRE(ABA-responsiveelement)核心

序列上。有趣的是,BdABI5自身的启动子区域

也包含 ABRE元件,意味着BdABI5可以诱导自

身的表达,形成一个快速放大的正反馈回路,以应

对突发的严重干旱[34]。

5.2 冷驯化与抗冻性:解析早熟禾亚科的生存智慧

作为冷季型草类,二穗短柄草是研究小麦和

大麦越冬机理的最佳二倍体模型。与水稻遇到低

温即发生冷害不同,二穗短柄草具备冷驯化能力。

CBF通路(C-repeatbindingfactorpathway)是冷

驯化的主要途径。二穗短柄草基因组中存在多个

CBF/DREB1同 源 基 因(BdCBF1、BdCBF2、Bd-
CBF3和BdCBF4),它们在染色体上呈串联排列。
这种基因扩增现象在小麦和大麦中同样存在,而
在水稻中较少见,被认为是温带作物适应寒冷的

关键进化事件。BdCBF 基因对低温的响应极为

迅速(15min内上调),并在2~4h达到峰值。与

拟南芥不同,某些BdCBF 成员在持续低温下能

维持较长时间的高表达水平,这与冬小麦的表达

模式高度相似,表明ICE-CBF-COR转录级联的

进化保守性[35]。

CBF的上游转录因子ICE1(inducerofCBF
expression1)是冷信号的“总开关”。虽然BdICE1
是组成型表达的,但其蛋白稳定性受到严格调控。

Li等[36]对蛋白磷酸化保护机制的研究取得了较

大进展,揭示了BdOST1(SnRK2.6同源蛋白)在
冷信 号 中 的 双 重 功 能。在 低 温 下,被 激 活 的

BdOST1磷酸化BdICE1的Ser278位点。这一

磷酸化修饰干扰了E3泛素连接酶BdHOS1对

BdICE1的识别,从而抑制了BdICE1的泛素化降

解。这种“磷酸化-稳定性”机制确保了在冷驯化

初期,细胞核内积累足够的BdICE1蛋白来启动

BdCBF 基因簇的高效转录。
除转录调控外,二穗短柄草通过代谢重编程

来维持细胞膜的完整性。脂质组学分析显示,低
温诱导BdFAD(脂肪酸去饱和酶)基因表达,显著

提高了膜脂(如MGDG和PC)中亚麻酸和亚油酸

的比例。这种膜脂不饱和度的增加有效降低了膜

的相 变 温 度,防 止 细 胞 膜 在 低 温 下 发 生 “凝
固”[37]。此外,二穗短柄草在冷驯化期间大量积

累脯氨酸、棉籽糖和蔗糖。这些小分子作为渗透

调节剂和冷冻保护剂,能稳定细胞内蛋白质结构

并降低冰点[38]。

5.3 气孔发育与运动

二穗短柄草拥有典型 的 禾 本 科 气 孔 复 合

体———由两个哑铃型保卫细胞(guardcells,GC)
和两个副卫细胞(subsidiarycells,SC)组成的四

细胞结构。这种独特的几何结构允许钾离子在

GC和SC之间快速穿梭,赋予了其比双子叶植物

更敏捷的气孔开闭响应能力。Raulo等利用突变

体库解析了调控气孔谱系的bHLH 转录因子网

络[39]。在拟南芥中,MUTE 基因仅调控分生组
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织向保卫母细胞的转化。而在二穗短柄草中,

BdMUTE进化出了新的功能:它在GC前体细胞

中表达,但此蛋白能够穿过胞间连丝移动到邻近

的表皮细胞中,诱导其进行不对称分裂并分化为

副卫细胞。BdSPCH 决定了气孔谱系的起始,而

BdFAMA 则负责保卫细胞的最终成熟。这一完

整的转录因子模块(SPCH-MUTE-FAMA)在二

穗短柄草中的时空表达模式,解释了禾本科气孔

复合体形成的分子基础。
在生理层面,气孔关闭是应对干旱的第一道

防线。慢速阴离子通道BdSLAC1是气孔关闭的

“效应器”。电生理实验表明,干旱胁迫激活的

BdSnRK2.6可以直接磷酸化BdSLAC1的 N端

结构域,导致通道开放、阴离子(Cl-、NO3-)外
流,进而引起保卫细胞去极化和膨压下降。R型

阴离子通道BdALMT12也在气孔快速关闭中发

挥关键作用。二穗短柄草气孔的高效性在于SC
作为离子库,可以在GC排出离子时迅速吸收,从
而在极短时间内(分钟级)完成气孔孔径的调节,
提高了水分利用效率[40-41]。

5.4 根系构型重塑:避旱性的形态学基础

除了细胞水平的信号转导,根系构型的可塑

性是植物避旱的重要策略。二穗短柄草为须根系

植物,其根系对重力和水分梯度的响应机制对麦

类作物具有极高的参考价值。
受水稻同源基因启发,Guseman等在二穗短

柄草中鉴定了BdDRO1(deeprooting1)基因。

BdDRO1是一个生长素早期响应基因。功能缺失

突变体表现为根系生长角度变浅(趋向水平生

长),而过表达株系的根系则表现出极强的正向重

力性,垂直向下扎根。分子机制研究表明,Bd-
DRO1影响了根尖柱状细胞中生长素载体BdPIN
蛋白的极性分布,从而改变了生长素在根尖的流动

方向,驱动根系向深层土壤生长以获取水分[42]。
最新发布的二穗短柄草侧根图谱利用高分辨

率共聚焦显微镜,详尽描绘了生长素极性运输载

体在侧根原基(LRP)发生过程中的动态变化[43]。
研究发现,生长素流(auxinflux)与细胞壁重塑基

因(如BdLBD 家族)的协同作用,决定了侧根的

发生密度和伸长速度,这是植物在干旱条件下权

衡“维持生存”与“寻找水源”的关键形态学基

础[44]。

5.5 氧化胁迫与活性氧(ROS)信号网络

在各种非生物胁迫下,电子传递链的紊乱会

导致活性氧(ROS,如 H2O2、O2
-·)的爆发。在二

穗短柄草中,ROS不仅是损伤因子,更是关键的

次级信号分子。二穗短柄草利用RBOH(respira-
toryburstoxidasehomologs)蛋白家族产生ROS
迸发(ROSWave),用于在不同组织间传递胁迫

信号。BdRBOHD 和BdRBOHF 在干旱和盐胁

迫下显著上调,产生的ROS可以激活钙离子通

道,形成“ROS-Ca2+”信号回路[45]。
高温往往伴随着氧化胁迫。二穗短柄草拥有

扩增的 Hsf(heatshockfactor)基因家族。BdHs-
fA1d与BdHsfA2作为热激响应的主调节因子,不
仅能激活分子伴侣(HSP70、HSP90)的表达,以防

止蛋 白 变 性,还 直 接 调 控 抗 氧 化 酶 基 因 (如

BdAPX 抗坏血酸过氧化物酶)的转录[46]。Ami-
ni等[47]还鉴定了一个锌指转录因子BdbZIP10。
在缺锌或氧化胁迫下,BdbZIP10被转录激活,并
特异性结合在BdSOD 和BdPOD 的启动子上,
增强细胞清除ROS的能力。

6 生物胁迫与植物病理学,麦类作物

病害的微观战场

禾本科作物每年因病原菌侵染造成的产量损

失巨大,其中以真菌性病害(如锈病、赤霉病、白粉

病)最为严重。由于小麦是异源六倍体,且基因组

庞大,直接分离抗病基因极具挑战性。二穗短柄

草作为小麦的近缘物种,表现出对多种麦类病原

菌的天然易感性或非寄主抗性,已成为解析植物-
病原菌互作的理想模式系统。

6.1 真菌病害模型:从锈病到赤霉病

柄锈菌属(Puccinia)引起的小麦条锈病、叶
锈病和秆锈病是全球粮食安全的重大威胁。研究

表明,二穗短柄草的不同生态型对锈菌表现出不

同的反应。例如,Bd21对某些短柄草柄锈菌菌株

高度易感,而对小麦条锈菌则表现出非寄主抗

性[48]。细胞学观察发现,二穗短柄草对非适应性

锈菌的防御主要发生在细胞壁层面。通过沉积胼

胝质形成乳突,物理阻断真菌吸器的侵入。而在

真菌突破细胞壁后,过敏性坏死反应作为第二道

防线,通过局部细胞死亡限制病原菌扩展。转录组

分析揭示,这一过程伴随着水杨酸信号途径的激活

和包括BdPR1在内的病程相关基因的上调[49]。
由禾谷镰刀菌引起的赤霉病不仅导致小麦减

产,其分泌的真菌毒素(如DON毒素)还严重威

胁食品安全。二穗短柄草花序感染禾谷镰刀菌后
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的症状与小麦极度相似(小穗漂白)。利用这一模

型,研 究 者 鉴 定 了 一 系 列 UDP-糖 基 转 移 酶

(UGT)基因。Pasquet等[50]研究证实,BdUGT
基因能够将DON毒素转化为毒性较低的 D3G
(DON-3-O-glucoside),从而赋予植株对赤霉病

的耐受性。这一发现直接指导了小麦中同源基因

TaUGT 的功能验证。
二穗短柄草是麦类白粉菌的寄主。比较基因

组学研究利用二穗短柄草识别了多个 MLO(mil-
dewresistancelocusO)同源位点,BdMLO 的突

变赋予了广谱的白粉病抗性,证明了该机制在单

子叶植物中的保守性[51]。虽然稻瘟病菌主要感

染水稻,但特定的小麦致病型正成为新兴威胁。二

穗短柄草已被证明是研究该病原菌致病机理(如附

着胞形成、效应子分泌)的优良替代宿主[52]。

6.2 病毒与植物互作及VIGS载体开发

相比于真菌,病毒在二穗短柄草中的研究更

多集中在利用病毒作为工具。二穗短柄草是雀麦

花叶病毒(bromemosaicvirus,BMV)和黍花叶

病毒(panicummosaicvirus,PMV)的自然宿主。

Mandadi和 Scholthof利用二穗短柄草解析了

PMV与其卫星病毒(SPMV)的混合感染机制,揭
示了病毒外壳蛋白(capsidprotein)在系统性移动

和症状诱导中的双重功能[53]。基于大麦条纹花

叶病毒(barleystripemosaicvirus,BSMV)改造

的VIGS载体在二穗短柄草中效率极高。通过注

射或摩擦接种携带靶基因片段的BSMV,可以在

2~3周内实现内源基因的特异性沉默。这一系统

已被广泛应用于验证抗锈病基因(如BdLr同源基

因)和细胞壁合成基因的功能[54]。

6.3 植物免疫系统的保守性与特异性

从进化的角度看,二穗短柄草拥有典型的植

物先天免疫系统。核苷酸结合位点-富亮氨酸重

复序列(NBS-LRR)蛋白是识别病原菌效应子的

主要受体。全基因组分析显示,二穗短柄草含有

约170个NBS-LRR基因,数量少于水稻,但其家

族扩增模式(特别是 CNL亚族)与小麦更为接

近。这种精简的免疫受体库使其成为筛选核心抗

病基因的“最小化模型”[55]。近年来的研究热点

转向了根际。二穗短柄草根系分泌物被证明能特

异性招募有益微生物(如某些假单胞菌),这些微

生物通过诱导系统获得性抗性来增强植株对叶部

病原菌的防御能力[56]。

7 展望:从模式生物迈向作物精准设

计的“超级底盘”

回顾过去十年,二穗短柄草的研究已经完成

了从“基因组破译”到“功能基因解析”的转变。随

着合成生物学、人工智能辅助育种以及单细胞测

序技术的兴起,二穗短柄草的角色正在经历新的

范式转移:它不再仅仅是小麦的替身,而是正在成

为温带谷物改良的快速原型平台和合成生物学的

通用底盘。

7.1 强化从二穗短柄草到麦类作物的转化生物

学研究

尽管二穗短柄草与普通小麦具有高度的基因

组共线性,但如何跨越巨大的基因组鸿沟,将二穗

短柄草中的基础研究成果高效转化为田间农艺性

状,仍是未来的核心挑战。由于小麦转化周期长、
背景复杂,未来可将二穗短柄草作为“基因编辑筛

选工厂”,在对小麦进行精准编辑前,先在二穗短

柄草中进行sgRNA效率筛选、表型预判及多基

因家族的功能冗余解析。通过在小麦中“重现”二
穗短柄草泛基因组中的优异自然变异,有望实现

从“复刻进化”到“加速进化”的跨越。未来的研究

将不再局限于单个基因,而是关注代谢通路或信

号模块的移植。例如,可将二穗短柄草中高效的

氮素吸收模块或水分利用效率模块,通过多基因

叠加技术导入小麦,以应对未来气候变化带来的

资源短缺挑战。

7.2 基于合成生物学理念定制“智能麦类底盘”
二穗短柄草生长快、生物量适中且易于操作,

是单子叶植物合成生物学的理想底盘。基于二穗

短柄草细胞壁的特性,未来可行的方向是设计“智
能细胞壁”。通过引入诱导型启动子,设计在植物

生长特定阶段或收获后特定处理下自动解聚的细

胞壁结构,从根本上解决生物质抗降解难题。利

用二穗短柄草作为生物反应器,生产萜类化合物、
药用蛋白或工业酶制剂。相比于烟草(双子叶底

盘),二穗短柄草作为禾本科植物,在表达某些特

定谷物蛋白或代谢产物时具有天然的亚细胞环境

优势。

7.3 探索“全功能共生体”与根际微生态改良

未来抗逆研究将从单一植物体转向“全功能

共生体”。利用二穗短柄草的无菌苗体系,可以系

统解析根系分泌物(如香豆素、类黄酮)招募益生

菌的分子机制,进而通过修饰植物基因组来精准
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定制根际菌群,提升麦类作物在养分吸收与生物

防御方面的表现。

7.4 单细胞组学与人工智能驱动的精准育种

目前,拟南芥和水稻的根系单细胞图谱已发

布。未来,构建二穗短柄草全组织、全生育时期的

单细胞分辨率图谱将是重要任务。这将帮助人们

理解在干旱或冷害胁迫下,通过哪些特异细胞类

型最先感知信号,从而实现细胞水平的精准调控。
随着泛基因组、转录组、代谢组和表型组数据的爆

炸式增长,引入机器学习算法构建“基因型-表型”
预测模型将势在必行。该模型将能够根据二穗短

柄草的基因组序列,精准预测其在特定环境下的

生长表现,并为作物设计提供虚拟筛选平台。
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