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植物着丝粒组成和功能的研究进展
徐美玲，孙健英*，李宗芸* 

(江苏师范大学生命科学学院，徐州 221116)

摘　要 ：着丝粒是由 DNA 与蛋白质组成的复合物，是染色体上的重要功能位点，在细胞有丝分裂和减数

分裂过程中参与动粒的组装，控制染色单体的配对与分离。真核生物的着丝粒 DNA 含有大量重复序列且

序列进化迅速，物种间相似性较低，因而着丝粒区域 DNA 的组装成为全基因组测序中最困难的任务之一。

植物着丝粒特异性组蛋白 CENH3 可以定义活性着丝粒，其作为表观遗传标记以建立和维持着丝粒的功能。

随着染色质免疫共沉淀、测序技术的发展并结合分子生物学、细胞遗传学、生物信息学的分析手段，我们

可以进一步对着丝粒序列进行分析及定位，同时为其功能和进化等研究提供一定的依据。该文将重点介绍

植物着丝粒的组成、功能、表观遗传现象、研究技术和测序方法等。
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Research progress on the composition and function of plant centromeres
XU Mei-Ling, SUN Jian-Ying*, LI Zong-Yun*

( School of Life Sciences, Jiangsu Normal University, Xuzhou 221116, China)

Abstract: The centromere consisting of DNA and protein is an essential functional chromosome domain that 
participates in kinetochore formation and mediates faithful chromatids pairing and separation during mitosis and 
meiosis. Universally, the centromere DNA of eukaryotes is enriched with repetitive sequences that evolve rapidly 
and have few similarities among species. Therefore, the assembly of centromere DNA becomes one of the most 
difficult tasks in genome-wide sequencing. Plant centromere-specific histone H3 variant (CENH3) can define active 
centromere, which is used as an epigenetic marker to establish and maintain the function of centromere. As 
chromatin immunoprecipitation and sequencing technology develop rapidly with the analysis methods of molecular 
biology, cytogenetics and bioinformatics, we can further analyze and locate centromere sequences and investigate 
its function and evolution. This review will focus on the research progress of the composition, function, epigenetic 
phenomenon, and sequencing method of plant centromeres.
Key words:  centromere; chromosome; kinetochore; histone; centromeric sequence

1　着丝粒的结构与保守功能

19 世纪 80 年代初，Flemming 等在实验过程中

观察到染色体的特定部位有明显的缢痕 —— 主缢痕

(primary constriction)，并首次描述着丝粒 (centromere)[1-2]。

着丝粒结构复杂，由外到内包含动粒结构域、中央

结构域和配对结构域 3 个部分 [3]。着丝粒的两侧各
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附着一个两层蛋白质的盘状结构，称为动粒

(kinetochore)，动粒外层与纺锤丝微管连接，动粒

内层与着丝粒核心区染色质紧密结合 [4]。着丝粒与

动粒在结构和功能上关联密切，在染色体上能够与

动粒发生相互作用的片段称为功能着丝粒 [5-6]。

根据着丝粒在物种间的大小和分布不同，可以

将其分为 3 种类型：点着丝粒、区域着丝粒、全着丝

粒 [7]。例如，芽殖酵母的点着丝粒的大小为 125 bp。
而在高等植物中，着丝粒的类型多数为区域着丝粒，

大小通常达到 kb 至 Mb[8]。一般情况下，高等植物中

一条染色体上只存在一个着丝粒，根据着丝粒在染

色体上的位置不同将其分为中间着丝粒 (metacentric)、
近中间着丝粒 (submetacentric)、端着丝粒 (telocentric)、
近端着丝粒 (acrocentric)。

着丝粒是真核生物在进行有丝分裂或减数分裂

时遗传物质向下一代传递的重要结构区域，主要起

到两个关键作用：一是调节姐妹染色单体的黏合和

分离；二是参与动粒组装，作为纺锤体微管附着位

点，可以监测微管连接的完整性 [9-10]。着丝粒能保

持染色体的稳定，维系真核生物的生长与遗传，一

旦着丝粒区域发生部分丢失，则可能导致细胞中染

色体的结构和数目发生改变 [10-11]。

2　植物着丝粒的基本组成

植物着丝粒的基本组成主要包括着丝粒 DNA
序列和着丝粒蛋白。

2.1　着丝粒DNA序列

2.1.1　着丝粒串联重复序列

着丝粒串联重复序列 (tandem repeat, TR) 常含

有多个拷贝形成卫星序列 [11]，是着丝粒 DNA 的主

要成分，其通过不等交换、复制跳跃、转座和剪切

等一系列突变过程进行快速进化 [12]。经研究发现，

大部分卫星重复序列在不同物种之间相似性极低，

甚至在近缘物种间组成差异也较大 [13-14]。

卫星序列重复单元的长度一般介于 150 bp~200 bp
之间，约为一个核小体 DNA 的长度，并且倾向于富

含 AT。例如拟南芥着丝粒中的卫星重复序列 pAL1
长度为 178 bp [15]，玉米的 CentC 为 156 bp [16]，水稻

的 CentO 为 155 bp [17]。但在大豆中卫星序列长度

仅有 92 bp[18]，而马铃薯中长度达到 1 kb~5 kb[19]。

即使是在同一个物种中，卫星 DNA 序列长度也会

有不同 [20]。此外，还有一些植物着丝粒卫星 DNA
大小也被报道过，部分如下表 ( 表 1)。

2.1.2　着丝粒反转录转座子

着丝粒上特异的反转录转座子 (centromeric 
retrotransposon, CR) 是由 RNA 介导的转座元件，它

通过转录合成 RNA 后，以 mRNA 为模板，在反转

录酶作用下逆转录成多拷贝 DNA 序列散布在着丝

粒串联重复序列之中，这种有规律的穿插分布可能

形成了一个较为稳定的 DNA 构象，有利于 CENH3
核小体组装 [35-36]。

与着丝粒串联重复序列相比，反转录转座子在

植物着丝粒中含量较少，进化较慢。在高等植物中，

着丝粒特异的反转录转座子序列主要是长末端家族

(LTR) 中的 Ty3/gypsy 和 Ty1/copia 类型，它们都包

含长末端重复序列、pol 开放阅读框、内部 gag 等

结构 ( 图 1)[37]。两者的区别是编码蛋白质的基因顺

序不同，Ty3/gypsy 家族高度特异地分布在着丝粒区

域，而 Ty1/copia 家族则不具有着丝粒特异性，在

整条染色体上都有分布 [38]。大部分植物的着丝粒反

转录转座子属于 Ty3/gypsy 类型，而在小麦、黑芥

和古莲着丝粒中主要是 Ty1/copia 家族类反转录转

座子 [39-40]。

表1  已报道部分植物的着丝粒卫星

DNA序列重复单元大小

物种	 卫星DNA序列重复	 参考文献	

	 		单元长度(bp)
Arabidopsis arenosa 166~179 [21]
Arabidopsis thaliana 178 [15]
Aegilops speltoides 250 [22]
Arabidopsis gemmifera 180 [23]
Arachis batizocoi 297 [24]
Astragalus sinicus 20 [25]
Beta corolliflora 162 [26]
Brachypodium distachyon 156 [27]
Brassica rapa 176 [17]
Brassica napus 176 [28]
Brassica oleracea 171 [29]
Brassica campestris 175 [29]
Coix aquatica 153 [30]
Coix lacryma-jobi 153 [30]
Medicago truncatula 166 [31]
Oryza sativa 155 [17]
Oryza brachyantha 154 [32]
Saccharum officinarum 140 [33]
Solanum tuberosum 979~5 400 [19]
Triticum aestivum 570 [34]
Zea mays 156 [16]
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最早在禾本科植物中发现的 CR 家族 ( 短柄草

属中的序列 CCS1 和高粱属中的序列 pSau3A9)，是

已知的最保守的转座元件之一 [40]，广泛存在于禾谷

类植物的着丝粒中。经深入研究发现，这些序列都

属于 Ty3/gypsy 类型的反转录转座子，它们的序列

同源性高达 80%[41]，例如水稻着丝粒中的 CRR、玉

米的 CRM、甘蔗的 CRS、大麦的 Cereba、黑麦的

Bilby、野生一粒小麦的 CRW 等。表 2 列举了目前

已知的部分植物着丝粒反转录转座子。

2.1.3　功能基因

由于着丝粒区域含有大量的重复序列，且组蛋

白 H3 第 9 位赖氨酸常常发生双甲基化修饰而形成

异染色质，因而遗传重组受到一定的抑制 [51]，但着

丝粒区域还存在部分低拷贝 DNA 序列以及基因，

其中极少数基因具有转录活性 [52]。例如，在雷蒙德

氏棉 [44]、马铃薯 [19]、中国古莲 [40]、拟南芥 4 号和 8
号染色体 [53]、水稻 8 号染色体 [54] 的着丝粒区域都已

经鉴定出有活性基因存在，个别基因具有性别决定

以及广谱抗病性，表明着丝粒除了在细胞分裂中发

挥作用外，还可能具备其他重要的生物学作用 [55-56]。

2.2　植物着丝粒蛋白

核小体是构成真核生物染色体的基本结构单

位，由 DNA 和组蛋白 (H2A、H2B、H3、H4) 组成。

依据着丝粒蛋白在细胞分裂时存在时间的长短，可

以将它们分为瞬时蛋白质和基础蛋白质 [57]。瞬时蛋

白质一般位于动粒蛋白复合体的外层，染色体分离

时开始组装，分离结束后便解体；而基础蛋白质一

般分布于内层，始终与着丝粒 DNA 结合 [57]。

在植物着丝粒蛋白的研究中，目前发现 CENH3
蛋白是着丝粒蛋白复合体最为关键的蛋白 ( 图 2)。 
CENH3 是组蛋白 H3 的变体，可以与 H4、H2A、

H2B 组成 CENH3 核小体，该核小体可以触发着丝

粒结合网络 (constitutive centromere associated network, 
CCAN) 的组装。CCAN 是动粒复合体的一个亚复

合体，它与着丝粒结合，并招募另一个亚复合体

KMN (KNL1、Mis12 和 Ndc80 复合体 ) 网络，与纺

注：LTR：长末端重复序列；Gag：编码外壳蛋白基因；PR：蛋白酶；INT：整合酶；RT：反转录酶

图1  Ty1/copia与Ty3/gypsy反转录转座子的结构示意图[40]

锤体微管结合 [58]。在活性着丝粒区域中，CENH3
核小体与 H3 核小体穿插间隔排布，但 H3 核小体

数量居多 [57]。从结构上比较，CENH3 和 H3 蛋白

的 C 端都含有保守的组蛋白折叠域 (HFD)，HFD 
区域包含着丝粒定位信息 CATD，CENH3 的特异

性则来自于它序列和长度高度变异的 N 末端 [58]。 
由于 CENH3 核小体 DNA 的结构更宽松，所以较

H3 更容易募集到着丝粒区域。CENH3 蛋白对于着

丝粒功能的行使是必需的，因而 CENH3 蛋白可作

为活性着丝粒的标记。目前 CENH3 主要具有 3 个

方面的应用 [59-61] ：(1) 鉴定着丝粒 DNA 序列；(2)
确定功能着丝粒边界和大小；(3) 介导亲本一方基

表2  部分植物的着丝粒反转录转座子

物种	 反转录转座子 参考文献

A.thaliana Athila [42] 
Beta vulgaris pBv26 [43]
Beta procumbens pBp10 [26, 43] 
Gossypium hirsutum CRG [44]	
Hordeum vulgares Cereba [45]	
O.sativa CRR [46]	
Secale cereale Bilby [47]	
Sorghum bicolor pSau3A9 [48]	
S.officinamm CRS [35]	
Zingeria biebersteiniana Zb47A [49]	
Z.mays CRM [50]	
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因组的消除来获得单倍体。

3　着丝粒DNA的起源与进化

真核生物着丝粒的功能十分保守，但 DNA 序

列进化快速，常表现出种属特异性 [37]。研究着丝粒

DNA 序列可以为阐明植物着丝粒的组成、功能和

进化机制提供线索 [62]。对于解释着丝粒序列在不同

物种间快速趋异演化的现象，主要有以下几种假

说 ：第一种假说是减数分裂驱动假说 (meiotic drive 
hypothesis)，在不对称雌性减数分裂中，着丝粒序

列的差异暴露在选择压下，受分子驱动使得重复序

列进行扩增，进而 DNA 序列快速进化，甚至产生

生殖隔离，最终导致物种的形成 [63-65]。第二种假说

是库假说 (library hypothesis)，着丝粒自身本来就存

在许多不同丰度的重复序列，在突变等作用下导致

新的重复序列的产生，借助遗传漂变和不均衡重组

实现着丝粒序列的快速演化 [66]。第三种假说认为着

丝粒 DNA 序列的进化和维持与着丝粒所受到的功

能压力相关 [13]。第四种假说则认为着丝粒重复序列

没有经过重复单元的逐步积累，而是在演化过程中

突然出现的 [20]。

除了以上 4 种假说外，另外有研究发现一些物

种的着丝粒区域卫星 DNA 和反转录转座子的序列

存在相似性，例如玉米 [67] 等，推测一部分卫星序

列可能由转座子衍生而来，它们在着丝粒区域呈现

适应性进化 [37]。此外，在拟南芥 [68]、水稻 [69]、马

铃薯 [70]、中国古莲 [40] 等中已多次报道着丝粒 DNA
序列和端粒 DNA 序列具有相似性，推测有些着丝

粒 DNA 序列可能来源于端粒重复序列 [71]。

4　着丝粒的表观遗传现象

在某些情况下，一条染色体上可能产生两个或

多个着丝粒，但进化过程中趋向于只有一个功能着

丝粒，其他着丝粒会失活从而保持染色体稳定 [72]。

新着丝粒能够在染色体的新位点出现，并在分裂时

稳定存在且具有正常的功能，这表明高等生物的着

丝粒具有不受 DNA 序列决定的表观遗传特点。

表观遗传学主要有 DNA 甲基化、基因印迹和

组蛋白修饰等机制。DNA 甲基化主要参与基因表

达调控，基因印迹是指不遵从孟德尔定律而依靠单

亲传递的某些遗传学性状，而组蛋白修饰是指组蛋

白在相关酶作用下发生甲基化、乙酰化、磷酸化、

泛素化、腺苷酸化等修饰的过程。在着丝粒 DNA
的表观遗传修饰方面，拟南芥和玉米着丝粒 CENH3
染色质中的卫星序列低甲基化，而周着丝粒区域高

甲基化 [73]。在玉米内源 B 染色体中，低甲基化着

丝粒 DNA 功能正常，而着丝粒 DNA 高甲基化导

致着丝粒失活 [74]。组蛋白修饰对于着丝粒的结构和

功能尤为重要，主要发生在组蛋白 N 末端 [75]。不

同的组蛋白修饰能够决定染色质具有不同的状态。

例如，组蛋白 H3 在 Lys4 位点的甲基化 (H3K4me) 
是常染色质状态的标志，基因可以正常表达。而组

蛋白 H3 在 Lys9 位点的 H3K9me2 ( 组蛋白 H3 第 9
位赖氨酸二甲基化 ) 和 H3K9me3 ( 组蛋白 H3 第 9
位赖氨酸三甲基化 ) 这两种修饰是异染色质状态的

标志，抑制基因转录 [76]。对部分植物的研究证实，

不活跃的着丝粒缺乏 CENH3 和常染色质的组蛋白

修饰 ( H3K9ac、H3K14ac、H3K4me2、H3K36me2) 
以及磷酸化 H3(PH3S10) 修饰等 [77]。相反，不活跃

的区域着丝粒富含异染色质相关的表观遗传标记

(H3K9me2/3 和 H3K27me2/3) 和 DNA 甲基化 [78]。此

外，异染色质成分的突变并不能消除表观遗传的着

丝粒失活，但会导致着丝粒重新激活的比率更高 [79]。 

5　着丝粒的转录

过去几十年的研究对着丝粒的经典描述“着丝

粒是稳定的、不变的、转录沉默的染色体成分”提

出了挑战。基于对包括酵母、真菌、植物和动物在

内的广泛真核物种的研究，发现着丝粒区域以细胞

周期特异性的方式协调蛋白质复合物组装、染色质

组装和转录活动。最近的研究表明，特定类型核酸

的转录是决定着丝粒完整性和功能的关键过程 [80]。

多数着丝粒 RNA 是由 RNA Pol II 在严格控制

的、相对较低的水平上转录的。对芽殖酵母和人类

人工染色体的研究都表明，只有适度的转录水平才

能与正确的着丝粒功能相容，这表明这一过程存在

严格的控制 [81-82]。因而尽管着丝粒内可以容忍一定

水平的转录，但着丝粒的可塑性是有限的，强转录

和超乙酰化的组合与活跃的着丝粒功能是不相容的。

着丝粒转录在小鼠卫星 DNA 中首次报道 [83]。

有趣的是，着丝粒核心和侧翼周围区域，两个主要图2  着丝粒组蛋白H3蛋白(CENH3)的结构特征[61]
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的着丝粒结构域都有转录现象存在。植物中的研究

揭示着丝粒上的转录对于 CENH3 的组装以及着丝

粒的形成和维持是必不可少的 [84]。转录活性可能起

到招募染色质修饰物来调节着丝粒染色质环境的作

用，或者着丝粒 RNA 可能起到促进动粒作为结构

或调节成分的作用 [85]。在着丝粒核心及周围异染色

质的转录、RNAi 途径和特异性的组蛋白修饰可能

协同作用，促进姐妹染色单体的凝聚、CENH3 的

装载或着丝粒的建立 [86]。对玉米的研究表明，着丝粒

转录的启动子可能存在于着丝粒的反转录转座子元

件中 [87]。然而，这是否适用于所有着丝粒转录，或

者转录因子是否与着丝粒内的逆转录元件结合尚不

清楚。使用缺乏 α 卫星序列的新着丝粒和含有两个 α
卫星序列结构的双着丝粒染色体的工作表明，RNA 
pol II 在有丝分裂过程中定位于动粒形成的活性位

点，表明有丝分裂着丝粒转录与活跃的动粒连锁 [88]。

综上所述，着丝粒转录已进化为着丝粒染色体

结构域的基本特征，着丝粒的转录行为比如通过

RNA Pol II 的作用而触发染色质重塑事件或产生的

转录产物 (lncRNA、cenRNA) 可能在着丝粒功能中

发挥一定的作用。

6　植物着丝粒的研究方法

6.1　着丝粒蛋白CENH3的研究

着丝粒功能十分保守，但着丝粒蛋白 CENH3
一级结构在物种间保守性较差，导致 CENH3 抗体

很难在物种间通用 [89]。Foltz 等 [90] 提取细胞染色质

后，利用串联亲和纯化技术得到 CENH3 核小体，

再使用质谱技术获得了 7 个 CENP 组分。组蛋白 H3
的 CENH3 突变体是研究 CENH3 蛋白功能的重要

工具，在植物中对 CENH3 进行敲除和过表达等操

作，可以探究 CENH3 对细胞分裂和植物生长发育

的影响 [91-92]。例如，在拟南芥中，RNAi 介导的 CENH3
敲除损害了着丝粒功能，导致有丝分裂以及减数分

裂细胞的数量的异常和减少，并且植株生长矮小 [93]。

Kelliher 等 [94] 使用 RNAi 方法或通过插入转座子来

沉默 CENH3 成功产生玉米的单倍体。此外，还利

用改良的 CENH3 对这些玉米品系进行了遗传转化。

用转基因植株的花粉为野生型雌花序授粉，可获得

母本单倍体。但 RNAi 基因敲除 CENH3 使得后代

单倍体频率很低。CENH3 介导的一个单倍体诱导

系就足以获得一个物种的单倍体，并且产生的单倍

体是非转基因的，可以直接用于植物育种，而不会

引起生物安全的担忧 [95]。

6.2　着丝粒DNA序列的研究

植物着丝粒区域含有较多的重复序列，因而鉴

别和组装 DNA 序列面临一定的困难。传统的分析

方法主要有超高速离心、染色体显微切割、筛选着

丝粒特异 BAC 克隆、限制性内切酶酶切等，但是

由于这些实验操作较复杂，序列拼接困难，所以使

用频率逐渐降低 [96]。

鉴于植物 CENH3 蛋白具有与着丝粒 DNA 序

列直接结合的特点，近些年来出现的染色质免疫共

沉淀的 DNA- 蛋白质互作方法结合高通量测序技术

(ChIP-seq) 可以有效获得着丝粒区域的序列信息 [97]。

实验技术流程：首先通过生物信息学方法找到能够

区别于普通 H3 蛋白的着丝粒特异 CENH3 蛋白的

序列，然后制备能够识别着丝粒蛋白 CENH3 的特

异性抗体，通过免疫染色实验验证抗体的有效性，

即能否在染色体的主缢痕处产生单一明亮的信号。

其次，为了获得植物功能着丝粒的 DNA 片段，利

用 ChIP 实验将 CENH3 蛋白和对应的 DNA 沉淀下

来，接着解交联释放着丝粒 DNA 片段，构建 ChIP-
DNA 文库，然后对这些片段进行测序 [98]。基于

Novák 等 [99] 开发的 RepeatExplorer 平台，可以通过

图形聚类算法分析全基因组测序数据来识别高等植

物基因组中的大多数高拷贝和中拷贝重复。Neumann
等 [100] 使用 RepeatExplorer 鉴定的重复序列作为参

考，利用 ChIP-Seq Mapper 评估来自 ChIP 实验的测

序数据中重复序列的富集，在聚类群中选出富集度

(ChIP/Input) 比率最高和重复序列总长最长的重叠

群作为着丝粒候选重复序列，结合荧光原位杂交技

术 (fluorescence in situ hybridization, FISH) 识别并定

位着丝粒区域的 DNA 重复序列。利用 ChIP-Seq 研
究着丝粒 DNA 具有分辨率高、覆盖率高等优点，

但 ChIP 实验设计是否合理、抗体制备的效果、染

色质片段程度以及测序深度可能会对实验结果产生

一定影响 [101]。此外，夏强明等 [102] 利用半四分体分

析法 (half-tetrad analysis, HTA) 和 54 株 2n 雌配子有

性杂种四倍体后代定位了柑橘着丝粒的物理位置并

估计着丝粒候选区域的大小。同时，利用 ChIP-seq
技术获得与柑橘 CENH3 结合的着丝粒 DNA 序列，

筛选的着丝粒重复序列经 FISH 验证在柑橘染色体

着丝粒处有荧光信号，表明结合这 2 种方法可以有

效定位着丝粒区域。

大多数真核生物的基因组组装都处于碎片化状

态，组装的并不完全，特别是着丝粒等含有大量重

复序列的区域。然而，随着长读测序的最新进展，
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包括牛津纳米孔技术 (Oxford nanopore technology, ONT)
和 PacBio 单分子技术，已经给该领域带来了革命性

的变化，使得着丝粒序列的组装也成为可能。由于

它们增加了长度和准确度 ( 长度为 10 kb 到 >100 kb，
平均准确率为 90%~99%)，长读能够跨越和组装重

复序列，可以实现更完整和连续的基因组组装 [103]。

Song 等 [103] 结合高覆盖率和准确度的长读序列

数据和多种组装策略，填补基因组的组装差距，获

得籼稻品种 ZS97 和 MH63 两个无间隙基因组组合，

这是公开获得的第一个无间隙植物基因组组合。无

间隙基因组序列的获得为全球分析和比较两个水稻

品种所有染色体的着丝粒提供机会。该研究在水稻

着丝粒区域至少鉴定了 395 个非转座元件 (non-TE)
基因，其中 41% 被发现是活跃转录的。这些测序

和分析更新了人们对水稻基因组整体结构和功能的

看法。Naish 等 [104] 使用超长读测序获得了 Col-CEN
拟南芥基因组组件，解析了拟南芥所有着丝粒，同

时推测拟南芥着丝粒是通过卫星序列同质化和反转

录转座子插入驱动的多样化进化的。

此外，基于 Vondrak 等 [105] 探索的一种利用牛

津纳米孔技术推断卫星重复序列阵列的分布、查找

重复序列间的关联以及推测主要的序列周期的方

法，Yang 等 [106] 利用 Hi-C 热图数据中着丝粒的绝

缘特性，成功地开发了一种基于纳米孔长读序列组

装和 Hi-C 3D 基因组数据的着丝粒表征新方法，精

确定位了棉花着丝粒。该方法首先将 Hi-C 表征数

据与参考基因组进行映射，获得有效读长进而生成

Hi-C 热图，使用该热图查找染色体臂内相互作用存

在障碍的区域；接着基于系统发育关系，使用已知

的棉花着丝粒 LTR 与参考基因组比对以验证 Hi-C
着丝粒；最终得到的着丝粒序列特征，包括序列组

成、LTR 插入时间、LTR 插入模式等可以用于研究

着丝粒进化关系。Yang 等 [106] 通过该方法还分析了

两个棉花物种的基因组进化，揭示了棉花 D 基因组

虽然在基因含量上是保守的，但在基因结构、3D
染色质结构、远程调控和胁迫性状上是多样化的。

该研究加深了对棉花物种着丝粒进化差异的理解并

揭示了其三维基因组结构，可以更好地指导基础研

究和应用来改良作物。

7　未来与展望

与其他真核生物一样，植物着丝粒是高度复杂

和动态的结构 [107]。对其操作和遗传的控制涉及表观

遗传现象，这增加了着丝粒研究的兴趣和难度 [108-109]。

近几十年来，新一代测序技术、染色质免疫沉淀技

术、蛋白质免疫定位技术和荧光原位杂交技术的发

展使得植物着丝粒生物学研究取得了显著进展，包

括着丝粒结构、DNA 序列、功能、起源、进化、

基因组学、表观遗传学等方面 [110-113]。未来使用植

物人工染色体将有助于研究着丝粒长度、卫星序列

组成和着丝粒结合蛋白在减数分裂和有丝分裂过程

中的作用。然而，仍有很多关键问题需要去探讨和

研究。因此，继续增加研究物种的数量是非常重要

的，特别是有测序基因组的物种，这样有助于我们

更快地对着丝粒这种维持生命至关重要的有趣结构

构建一个更具说明性的图谱。
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