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毛竹与拟南芥顶端分生组织的单细胞转录组比较分析

孙    镭      赵韩生
（国际竹藤中心竹藤资源基因科学与基因产业化研究所，竹藤科学与技术国家林业和草原局重点实验室，北京 100102）

摘要:【目的】探索跨物种单细胞整合方法在植物中的应用，揭示毛竹与拟南芥顶端分生组织（SAM）细胞类型在单细胞转

录组水平上的保守性与差异性。【方法】基于鉴定出的直系同源基因对，对毛竹和拟南芥的 SAM单细胞转录组数据进行

整合，并利用典型相关分析（CCA）进行批次矫正，以消除物种间的技术偏差。随后，使用一致流形逼近与投影（UMAP）方

法对跨物种整合的细胞分布模式进行可视化分析，并通过斯皮尔曼相关性分析和跨物种保守标志基因鉴定，探究不同细

胞类型的转录组相似性及其功能特征。【结果】（1）共鉴定出 23个细胞类群，在 UMAP可视化空间中，大部分细胞按物种

来源聚集在不同区域，但部分细胞类群在两个物种间出现明显重叠，表明这些细胞在转录组水平上具有较高相似性。

（2）进一步分析发现，重叠区域主要由表皮细胞和维管组织细胞组成，表明这类组织在植物演化过程中较为保守；相关性

分析结果进一步证实了这些保守细胞类型之间基因表达的相似性。而其他细胞类群则表现出较大的物种特异性，且为多

种细胞类型的混合。（3）共鉴定出 183个跨物种保守的标志基因，这些基因在两个物种中的特定细胞类型中均特异表达，

功能分析揭示了其在植物发育和进化中的关键作用。【结论】本研究揭示了毛竹与拟南芥保守细胞类型的核心功能特征，

为植物进化机制提供了新的视角，并为非模式植物的功能基因发掘和研究奠定了数据基础。
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Comparative analysis of single-cell transcriptomes in Phyllostachys edulis and
Arabidopsis thaliana shoot apical meristem

Sun Lei　Zhao Hansheng
(Key Laboratory of National Forestry and Grassland Administration on Bamboo & Rattan Science and Technology, Institute of

Gene Science and Industrialization for Bamboo and Rattan Resources, International Centre for

Bamboo and Rattan, Beijing 100102, China)

Abstract: [Objective] This  study aimed to explore the application of  cross-species single-cell  integration
methods  in  plants  to  uncover  the  transcriptional  conservation  and  divergence  of  shoot  apical  meristem
(SAM) cell types between Phyllostachys edulis (moso bamboo) and Arabidopsis thaliana. [Method] Based
on identified orthologous gene pairs,  we integrated single-cell  transcriptomic data  from the  SAM of  moso
bamboo  and  arabidopsis,  using  canonical  correlation  analysis  (CCA)  for  batch  correction  to  eliminate
species-specific  technical  biases.  Uniform manifold  approximation and projection (UMAP) was applied to
visualize  the  distribution  patterns  of  integrated  cells.  Furthermore,  Spearman  correlation  analysis  and
identification  of  cross-species  marker  genes  were  performed  to  assess  transcriptional  similarity  and
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functional characteristics of different cell types. [Result] (1) A total of 23 cell clusters were identified. In
the UMAP space, most cells clustered separately based on their species origin, but some cell clusters showed
significant  overlap,  suggesting  high  transcriptomic  similarity.  (2)  Further  analysis  revealed  that  the
overlapping  region  mainly  consisted  of  epidermal  and  vascular  tissue  cells,  indicating  the  evolutionary
conservation of  these  tissues.  Correlation analysis  further  supported the  high similarity  in  gene expression
patterns  among  conserved  cell  types,  while  other  cell  clusters  exhibited  greater  species  specificity  and
consisted  of  mixed  cell  types.  (3)  183  cross-species  conserved  marker  genes  were  identified.  These  genes
were  specifically  expressed  in  corresponding  cell  types  of  both  species.  Functional  analysis  revealed  their
key  roles  in  plant  development  and  evolution.  [Conclusion]  This  study  revealed  the  core  functional
characteristics of conserved cell  types between moso bamboo and arabidopsis,  providing new perspectives
on plant evolutionary mechanisms and laying a data foundation for functional gene discovery and research in
non-model plants.
Key  words: Phyllostachys  edulis;  Arabidopsis  thaliana;  orthologous  genes;  cross-species  integration;
single-cell transcriptomics; conserved cell types; marker genes

高等植物的地上结构都起源于茎顶端分生组织

（shoot apical meristem，SAM），SAM通过持续的细

胞分裂和分化产生新的组织和器官，从而维持植物

的生长与发育[1]。所以，研究 SAM对深入理解植物

的发育进程和形态建成具有重要意义。近年来，单

细胞转录组测序技术（包括 scRNA-seq和 snRNA-
seq）因突破了传统转录组测序技术（Bulk RNA-seq）
仅能反映组织所有细胞平均基因表达水平的局限而

快速发展，为探索这些起始细胞提供了强大的工具，

使研究者能在单细胞分辨率下解析基因表达的异质

性和动态变化[2]。目前，已有研究对玉米（Zea mays）[3]、
拟南芥（Arabidopsis thaliana）[4]、毛竹（Phyllostachys
edulis）[5]等模式植物或经济作物的 SAM开展单细胞

测序分析，成功鉴定出多种细胞类型及其特异基

因。然而，鉴于植物细胞类型的复杂性和物种间的

差异，一些重要的标志基因和分子机制在不同物

种间的表达模式并不相同。例如，拟南芥中通过

CLV3-WUS途径来保证 SAM的正常维持和分化，

但该途径在玉米中并不适用[3,6]。因此，对不同物种

的 SAM细胞进行比较分析，有助于揭示植物发育过

程中基因表达特征的共性和差异，识别保守的标志

基因并解析其发育调控机制。

相比于动物中大量基于单细胞的跨物种分析，

植物领域的跨物种单细胞研究目前只在根尖细胞中

有涉及[7−8]。Liu等[7]通过整合拟南芥和水稻（Oryza
sativa）的根尖细胞发现：根毛和皮层细胞在两个物

种中具有相似性，并且基因 Proline-rich protein-like 1
（PRPL1）在两个物种的根毛中都特异表达；而其表

皮、内皮层、中柱和根冠细胞则表现出显著差异，这

些细胞在降维空间中并未重叠，且其标志基因的保

守性也显著降低。Guillotin等[8]则通过绘制玉米、高

粱（Sorghum bicolor）和狗尾草（Setaria italica）的细

胞图谱，鉴定出了跨物种保守的直系同源标记基因，

并对不同物种的转录组分化速度进行了分析。这些

研究表明，跨物种整合分析能够提供关于保守标志

基因和特异功能的新认识，对于全面理解植物的进

化和发育机制具有重要的实际意义。

毛竹是地球上生长速度最快的竹种之一，在快

速生长期每天可以生长 1.14 m[9]。尽管毛竹和水稻、

玉米等同属禾本科（Poaceae），但是其茎秆高大且高

度木质化，这些特性使其具有重要的经济价值 [10]。

毛竹的快速生长特性得益于其 SAM中独特的细胞

分裂与分化模式，这使得毛竹成为研究禾本科植物

SAM的理想材料[5]。而拟南芥作为模式植物，拥有

丰富的基因组和发育生物学研究基础。对毛竹和拟

南芥的 SAM进行单细胞转录组整合分析，不仅能够

揭示二者在细胞类型和基因表达方面的异同，还有

助于我们识别植物中高度保守的基因及其功能。

因此，本研究拟利用毛竹和拟南芥的 SAM单细

胞转录组测序数据，开展跨物种整合分析，系统比较

二者 SAM中的细胞组成及基因表达特征，旨在揭示

毛竹与拟南芥 SAM细胞类型在单细胞转录组水平

上的保守性与差异性，挖掘重要标志基因，并深入解

析其发育调控机制。研究结果将为理解植物 SAM
的发育演化过程提供新的视角，为植物跨物种单细

胞研究提供参考框架，同时为未来的精准分子育种

工作提供重要的候选基因资源。 

1   数据收集与研究方法
 

1.1    数据收集 

1.1.1    茎尖单细胞数据收集

拟南芥的茎尖单细胞转录组测序数据来自于
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Beijing  Institute  of  Genomics  Data  Center（http://
bigd.big.ac.cn）中的 PRJCA003094项目，包括 2个不

同发育阶段的茎尖组织和 1个叶片样本[4]，数据格式

为 10  ×  Genomics单细胞测序技术的原始下机

FASTQ文件。毛竹的单核转录组测序数据包括 3个
不同发育阶段的毛竹顶端分生组织[5]，文件下载于

Open  Science  Framework（https://osf.io/aj45e/?view_
only=cdc05c8dae6d427b861aae2ffa4afd37），在 NCBI
上的项目号为 PRJNA1073297，数据格式为 10  ×
Genomics单细胞测序技术生成的 barcodes.tsv.gz、
features.tsv.gz和 matrix.mtx.gz基因计数文件。 

1.1.2    基因组相关文件收集

本研究中用到的拟南芥基因组文件和拟南芥、

水稻、玉米、高粱、杨树（Populus trichocarpa）的蛋白

质序列文件均下载于 EnsemblPlants v60（https://ftp.
ensemblgenomes.ebi.ac.uk/pub/plants/release-60/）。毛

竹的蛋白质序列下载于 the GigaDB website （http://
gigadb.org/dataset/view/id/100498/）[11]。 

1.2    研究方法 

1.2.1    数据预处理

参照 Zhang等[4]研究，对拟南芥的下机 FASTQ
数据进行预处理。首先，使用“cellranger mkref”命
令构建参考；随后，使用“cellranger count”命令结合

“-r2-length = 98”参数生成单细胞基因计数文件（软

件版本为 Cell Ranger 8.0.1）。R包 Seurat 4.3.0[12]基
于输出的基因计数文件创建 Seurat对象（min.cells =
3，min.features = 200），并使用 DoubletFinder 2.0.4[13]

检测去除双胞（测序中由于细胞重叠或捕获错误导

致的假双细胞），关键参数与原始文献[4]保持一致。

直接使用 Seurat包读取基因计数文件，创建毛竹的

Seurat对象（min.cells = 3，min.features = 200）。 

1.2.2    降维聚类和细胞注释

参照 Zhang等[4]和 Guo等[5]研究，对拟南芥和毛

竹的数据进行降维聚类和细胞注释，由于软件版本

和运行环境的不同，部分参数有所调整。拟南芥数

据经过质控、标准化、高变基因筛选、细胞周期和原

生质体基因回归、主成分分析（principal component
analysis，PCA）、批次效应校正（Harmony  1.2.1[14]）、
聚类（dims  =  1∶50， res  =  0.7）、UMAP降维可视化

（dims = 1∶50），最后利用已知的标志基因对细胞身

份进行鉴定。类似地，对于毛竹，使用 Seurat中的典

型相关分析（canonical  correlation analysis，CCA）方
法对数据进行整合（nfeatures = 2 000，dims = 1∶30）
后，再使用 Harmony去除批次效应，并进行聚类

（dims = 1∶20）。最后利用空间转录组与标志基因对

细胞进行注释，细胞注释信息储存在 Seurat对象的

meta.data中用于后续分析。 

1.2.3    共享基因对生成

为了实现跨物种的比较，需要统一两个物种的

基因信息，以便后续的整合。参考 Song等 [15]的方

法，将毛竹的基因替换为拟南芥中同源性最高的直

系同源基因。具体步骤如下：首先，通过 OrthoFinder
2.5.4[16]对拟南芥、毛竹、玉米、水稻、高粱、杨树的蛋

白序列进行同源物鉴定，以获得毛竹和拟南芥的直

系同源物。接着，利用 DIAMOND 2.1.10[17]对毛竹

和拟南芥的蛋白序列进行双向比对，筛选出最佳

唯一比对结果。最后，将 DIAMOND的比对结果与

OrthoFinder的比对结果进行交叉验证，仅保留属于

同一直系同源群（orthogroup）的基因对。 

1.2.4    单细胞跨物种整合与聚类

基于上述鉴定出的基因对，将毛竹基因计数矩

阵中的基因名称替换为相应的拟南芥直系同源基因

名称。同时，对拟南芥的基因计数矩阵进行筛选，仅

保留基因对中存在的基因。接着，对每个样本的基

因计数矩阵进行标准化处理，并识别高变异基因

（nfeatures  =  2 000）。随后，利用 Seurat的 CCA方

法，基于鉴定出的高变异基因，寻找跨物种的锚点

（nfeatures = 2 000，dims = 1∶30），并进行数据整合

（dims = 1∶30）。整合结果存储在 integrated assay中，
作为后续分析的基础。基于整合后的数据，进一步

进行细胞周期基因和原生质体相关基因的得分归一

化。然后，利用 PCA进行线性降维（dims = 1∶30），
后进行聚类分析（resolution = 0.9），并使用 UMAP方

法（dims = 1∶30）进行降维可视化。 

1.2.5    细胞注释与相关性分析

首先，根据每个类群（cluster）中物种的占比来确

定其来源：当某物种的占比超过 85% 时，定义该

cluster来源于该物种；否则，将其定义为混合来源

（记为“共有”）。接着，将两个物种原始 Seurat对象

中的 meta.data信息添加到整合后的 Seurat对象中，

以获取每个 cluster的细胞类型组成。根据每个

cluster中细胞类型的比例进行注释：当一个细胞类

型占主导时，直接注释为该类型；当多种细胞类型比

例接近时，则标记为混合状态。随后，利用 Seurat的
AggregateExpression函数（slot = “integrated”），按照

注释信息分组生成伪 Bulk转录组表达矩阵。基于

伪 Bulk表达数据，使用 cor函数计算不同细胞类型

的 Spearman相关性系数，并使用 ComplexHeatmap
包进行可视化，展示跨物种细胞类型间的基因表达

相关性。 

1.2.6    差异基因计算和功能分析

对于拟南芥的标志基因，使用 Seurat包中的

第 7 期 孙    镭等：毛竹与拟南芥顶端分生组织的单细胞转录组比较分析 3

http://bigd.big.ac.cn
http://bigd.big.ac.cn
https://osf.io/aj45e/?view_only=cdc05c8dae6d427b861aae2ffa4afd37
https://osf.io/aj45e/?view_only=cdc05c8dae6d427b861aae2ffa4afd37
https://ftp.ensemblgenomes.ebi.ac.uk/pub/plants/release-60/
https://ftp.ensemblgenomes.ebi.ac.uk/pub/plants/release-60/
https://ftp.ensemblgenomes.ebi.ac.uk/pub/plants/release-60/
https://ftp.ensemblgenomes.ebi.ac.uk/pub/plants/release-60/
http://gigadb.org/dataset/view/id/100498/
http://gigadb.org/dataset/view/id/100498/


FindAllMarkers函数计算拟南芥原始数据中不同细

胞类型的差异基因（min.pct = 0.1， logfc.threshold =
0.25），按照 diff_pct排序，选取排名靠前的基因进

行可视化。对于跨物种保守基因的鉴定，使用

FindMarkers函数对整合后的数据计算差异基因

（logfc.threshold  =  0.5， min.pct  =  0.1），例 如 对 于

cluster8，首 先 计 算 cluster8中 毛 竹 细 胞 （moso_
cluster8）与其他类群细胞的差异基因 ，再计算

cluster8中的拟南芥细胞（at_cluster8）与其他类群细

胞的差异基因，最后取交集得到 cluster8的跨物种保

守的标志基因（保守基因）。使用 R包 clusterProfiler[18]

和 enrichplot（https://doi.org/doi:10.18129/B9.bioc.
enrichplot）的 treeplot函数对生成的基因集进行

Gene Ontology术语的统计与可视化。 

2   结果与分析
 

2.1    茎尖的跨物种单细胞转录组图谱构建

对毛竹的单核转录组（42 064个细胞核）和拟南

芥的单细胞转录组（40 804个细胞）数据进行降维聚

类和注释，分别鉴定出 13种毛竹和 13种拟南芥细

胞类群（cluster），包括了 13种毛竹和 11种（叶肉细

胞 MC和未知 undefined类型除外）拟南芥的茎尖细

胞类型（图 1a，b）。根据序列相似性对直系同源基因

进行筛选，共获得 9 849个一对一的直系同源基因

对。基于这些基因对的表达矩阵对两个物种的数据

进行整合，鉴定出 23个 clusters（0 ~ 22，图 1c），其中

有 9 218个基因在两个物种中均有表达（图 1e）。与
原始数据相比，整合数据中分别包括了 474个毛竹

和 448个拟南芥的高变基因（图 1f）。
UMAP可视化显示，整合后的细胞群主要依据

物种来源分布于两个区域，其中 cluster 8、9、12、14、
16、19位于 UMAP图的中间位置，并且两个物种的

这些细胞高度重叠（图 1c，d）。此外，这些 clusters中
两个物种细胞所占的比例相近，而其他 clusters中的

细胞则基本只来自某一个物种（图 1c，表 1），表明这

些位于中间区域的 clusters可能代表了物种间功能

保守的细胞类型。 

2.2    细胞类型注释及相关性比较

对整合后的细胞进行注释发现：cluster 0、1、2、
3、7、17主要来源于毛竹，其中 cluster  0、1、2、3、
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a图中：GM. 基本分生组织；CZ. 冷区细胞（分裂缓慢且转录活性较低的细胞群）；LS. 晚期笋箨；MS. 中期笋箨；VM. 维管分生组织；Ph. 韧皮

部；ES. 早期笋箨；Co. 皮层；Xy. 木质部；IcM. 居间分生组织；KN1+. 与标记基因 KN1相关的分生组织细胞；Pi. 髓；PED. 原形成层富集区。

b图中：MC. 叶肉细胞；EC. 表皮细胞；PC. 增殖细胞；SMC. 茎分生细胞；Ph. 韧皮部；VC. 维管细胞；Xy. 木质部；CC. 伴胞；GC. 保卫细胞；

undefined. 未知；SEn. 茎内皮层；SE. 筛管；TE. 导管。

图 1    茎尖的跨物种单细胞转录组图谱构建

Fig. 1    Construction of cross-species single-cell transcriptomic atlas of shoot apex
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7为多种细胞的混合类型，而 cluster 17主要由晚期

笋箨细胞组成；cluster  4、5、6、10、11、13、15、18、
20、21和 22主要来源于拟南芥，其中 cluster 4、10、
15被注释为叶肉细胞，13、20和 21分别注释为表皮

细胞、保卫细胞和筛管，其他 clusters为多种细胞的

混合类型（表 1，图 2a）。在 UMAP图中高度重叠的

cluster 8、9、12、14、16和 19，在毛竹中分别主要被

注释为早期笋箨、韧皮部、维管分生组织、居间分生

组织、韧皮部、韧皮部，在拟南芥中则分别主要被注

释为表皮细胞、韧皮部或增殖细胞、木质部、维管细

胞或茎分生细胞、韧皮部、伴胞（图 2b，c）。
对毛竹和拟南芥 clusters的基因表达情况进行

相关性分析，结果（图 2d）显示：在混合细胞类群中，

毛竹的 cluster 7、2、1、0与拟南芥的混合类群 cluster
5、10、14、18整体相关性最强。而共有的细胞类群

中，毛竹的 cluster 8、14、16、19分别与拟南芥对应

的 cluster 8、14、16、19相关性最强。此外，图中所有

相关性系数的 p 值均等于 0，表明这些相关性在统

计上具有高度显著性。以上结果进一步表明在 UMAP
空间重叠的 clusters在转录组水平上具有较高的相

似性，并且主要来源于表皮和维管组织。 

2.3    保守细胞类型的基因表达特征

对共有的 6种保守细胞类群（cluster  8、9、12、
14、16、19）进行分析（图 2a）。在之前的注释中，

cluster 8被分别注释为拟南芥的表皮细胞和毛竹的

早期笋箨（表 1）。从解剖学的角度来看，笋箨源自最

外层细胞的分化[5]，可以认为早期笋箨是未完全成熟

的表皮细胞，因此将 cluster 8统一定义为表皮细胞

（EC）。毛竹和拟南芥的 cluster 9都被注释为韧皮

部，且都包含了一些增殖活跃的细胞（维管分生组

织、增殖细胞），因此将 cluster 9定义为韧皮部形成

层（PPh）。同理，cluster 12、16和 19分别定义为木质

部（Xy）、韧皮部（Ph）和伴胞（CC）。对于 cluster 14，
在毛竹中被注释为居间分生组织，而在拟南芥中被

 

表 1    毛竹和拟南芥茎尖单细胞图谱的细胞类群注释

Tab. 1    Cell type annotation of single-cell atlas of shoot apex in moso bamboo and arabidopsis

细胞类群 拟南芥细胞数量（占比） 毛竹细胞数量（占比） 主要物种来源 主要毛竹细胞类型 主要拟南芥细胞类型

0 330（3.39%） 9 413（96.61%） 毛竹 冷区/基本分生组织/晚期笋箨

1 275（3.25%） 8 184（96.75%） 毛竹 基本分生组织/晚期笋箨/中期笋箨

2 747（10.6%） 6 297（89.4%） 毛竹 基本分生组织/维管分生组织

3 304（5.11%） 5 642（94.89%） 毛竹 基本分生组织/中期笋箨/晚期笋箨

4 5 786（99.97%） 2（0.03%） 拟南芥 叶肉细胞

5 5 741（99.76%） 14（0.24%） 拟南芥 增殖细胞/叶肉细胞

6 5 426（99.89%） 6（0.11%） 拟南芥 茎分生细胞/叶肉细胞

7 124（2.33%） 5 204（97.67%） 毛竹
基本分生组织/中期笋箨/皮层/
KN1相关的分生组织

8 3 632（69.45%） 1 598（30.55%） 共有 早期笋箨 表皮细胞

9 1 724（40.39%） 2 544（59.61%） 共有 韧皮部 韧皮部/增殖细胞

10 4 195（99.86%） 6（0.14%） 拟南芥 叶肉细胞

11 4 079（100%） 0（0%） 拟南芥 叶肉细胞/表皮细胞/增殖细胞

12 1 137（48.42%） 1 211（51.58%） 共有 维管分生组织 木质部

13 2050（99.9%） 2（0.1%） 拟南芥 表皮细胞

14 1 117（79.67%） 285（20.33%） 共有 居间分生组织 维管细胞/茎分生细胞

15 1 211（99.92%） 1（0.08%） 拟南芥 叶肉细胞

16 707（60.95%） 453（39.05%） 共有 韧皮部 韧皮部

17 10（0.95%） 1 044（99.05%） 毛竹 晚期笋箨

18 995（100%） 0（0%） 拟南芥 叶肉细胞 /茎分生细胞

19 803（83.56%） 158（16.44%） 共有 韧皮部 伴胞

20 247（100%） 0（0%） 拟南芥 保卫细胞

21 106（100%） 0（0%） 拟南芥 筛管

22 58（100%） 0（0%） 拟南芥 未知

注：空白表示没有对应的细胞类型；加粗的为两物种共有的保守细胞类群。
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注释为维管细胞/茎分生细胞。居间分生组织在单子

叶植物中通过快速分裂活动促进节间的伸长[19]，和

维管细胞、茎分生细胞一样，都具有增殖和分生能

力，因此将 cluster 14统一定义为分生组织（Me）。
以上的细胞类型都能被拟南芥中的特异标志基

因所验证（图 3）。例如，表皮细胞（EC）高表达拟南

芥中的表皮标志基因 AT2G47240（CER8），韧皮部形

成层（PPh）高表达拟南芥中的增殖细胞标志基因

AT3G15680，韧皮部细胞（Ph）则高表达拟南芥中的

韧皮部标志基因 AT1G52140等。值得注意的是，拟

南芥中的部分特异标志基因在毛竹中并不适用。如

表皮标志基因 AT5G19290（MAGL16）只在拟南芥的

表皮细胞中高表达，伴胞标志基因 AT1G10120
（CIB4）也仅在拟南芥中高表达，其他 cluster中也都

存在这种情况。虽然从整体水平上看，这 6类细胞

类型相对保守，但是依旧存在着物种间的差异。 
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图 2    两个物种细胞类群的细胞类型成分与相关性比较

Fig. 2    Comparison of cell type composition and correlations between cell clusters of two species
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图 3    拟南芥细胞标志基因在保守细胞类群中的表达

Fig. 3    Expression of arabidopsis cell marker genes in conserved cell clusters
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2.4    保守基因鉴定及功能分析

进一步对两个物种保守细胞类群的差异基因进

行筛选，共鉴定出 6类保守细胞类群的 183个跨物

种保守标志基因（表 2）。从数量上看，大部分基因在

两个物种间是不保守的。例如，在表皮细胞类群

（cluster 8）中，拟南芥和毛竹分别鉴定出 771和 685
个差异基因，但是只有 28个基因是共享的，这一部

分重叠的基因反映了物种间进化保守性的重要特

征。例如，AT3G47600（MYB94）参与表皮蜡质生物合

成[20]，在两个物种的表皮细胞类群（cluster 8）均特异

表达（图 4a）；而 AT5G02460（PEAR2）是一种调控韧

皮部发育的关键转录因子 [21]，在韧皮部形成层

（cluster 9）和韧皮部（cluster 16）中表达强烈（图 4a）。
此外，AT3G15680也同为两个物种韧皮部形成层

（cluster 9）的标志基因，已被证实在拟南芥和杨树的

韧皮部形成层中过表达[22]。

图 4b展示了所有保守基因在不同细胞类群中

的表达情况，这些基因在同一个 cluster中的两个物

种中表现一致。对这些保守基因的生物学功能进行

分析（图 4c），结果显示：表皮细胞类群（cluster 8）的

 

表 2    保守细胞类型注释与保守基因鉴定

Tab. 2    Conserved cell type annotation and conserved gene identification

细胞类群 细胞类型
毛竹差异
基因数量

拟南芥差异
基因数量

保守基因
数量

每种细胞类群的前5个保守基因

毛竹 拟南芥

cluster 8 表皮细胞 (EC) 685 771 28

PH02Gene35874 AT2G38540 (LTP1)

PH02Gene40895 AT2G26250 (KCS10)

PH02Gene27506 AT3G47600 (MYB94)

PH02Gene43735 AT1G17200 (CASPL2A1)

PH02Gene04338 AT2G47240 (LACS1)

cluster 9 韧皮部形成层 (PPh) 800 863 24

PH02Gene47962 AT3G15680
PH02Gene42087 AT3G61670

PH02Gene04163 AT1G73850

PH02Gene42526 AT5G02460 (PEAR2)

PH02Gene18974 AT5G43810 (AGO10)

cluster 12 木质部 (Xy) 743 779 23

PH02Gene38420 AT2G34710 (PHB)
PH02Gene29179 AT2G41130 (bHLH106)

PH02Gene00395 AT1G19850 (MP)

PH02Gene11634 AT5G60690 (REV)

PH02Gene08468 AT1G45145 (TRX5)

cluster 14 分生组织 (Me) 729 628 40

PH02Gene00458 AT5G20900 (JAZ12)
PH02Gene06790 AT2G24260 (LRL1)

PH02Gene32562 AT4G37870 (PCK1)

PH02Gene14153 AT2G16700 (ADF5)

PH02Gene08468 AT1G45145 (TRX5)

cluster 16 韧皮部 (Ph) 750 705 32

PH02Gene35120 AT4G08290 (UMAMIT20)
PH02Gene25754 AT5G64700 (UMAMIT21)

PH02Gene09203 AT1G52140

PH02Gene42526 AT5G02460 (PEAR2)

PH02Gene28947 AT4G29080 (PAP2)

cluster 19 伴胞 (CC) 841 567 57

PH02Gene46403 AT3G04030 (MYR2)
PH02Gene45375 AT3G21600

PH02Gene39987 AT1G79430 (APL)

PH02Gene39870 AT4G19840 (PP2-A1)

PH02Gene09030 AT2G03500 (EFM)
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保守基因主要与角质和脂肪酸的生物合成相关；韧

皮部形成层（cluster 9）、木质部（cluster 12）、韧皮部

（cluster 16）、伴胞（cluster19）的保守基因中都包含了

与韧皮部与木质部发育及分生结构排列模式相关的

功能；而分生组织（cluster 14）单独显示出硝酸盐跨

膜运输与渗透胁迫反应的功能等。这些结果展示了

两个物种中保守细胞类群共有的重要生物学过程。 

3   讨　　论

随着单细胞测序技术的发展，跨物种整合分析

为解析细胞类型保守性与功能演化提供了新的视

角。毛竹和拟南芥分别作为禾本科与十字花科的代

表性植物，有着显著不同的生长发育方式。对其茎

尖分生组织（SAM）的单细胞转录组进行跨物种整合

分析，有助于揭示植物干细胞维持与分化过程中潜

在的保守机制，为理解植物形态多样性提供分子基

础。然而，在植物领域，尤其是非模式物种中，此类

研究仍处于起步阶段。

对于跨物种整合，首先面临的挑战是数据复现

的复杂性。由于软件版本和计算环境的差异，数据

的重现变得异常繁琐[23]。本研究投入了大量时间对

数据的复现和注释进行优化，以确保整合分析的可

靠性。其次，共享基因筛选、批次效应矫正等步骤直

接影响了整合结果的准确性和生物学解释能力[24]。

由于植物基因组多倍化和基因重复事件频繁[25]，直

系同源基因常以多对多形式存在，这使得选择准确

的共享基因对成为关键问题。目前，共享基因的选

择主要根据同源物的同源性和表达量进行筛选[15]，

这种方法在哺乳动物中通常能够得到 8 000左右的

保守基因对[26]。尽管最近的研究[27]针对植物提出了

基于共表达网络筛选最相关同源基因的方法，但是

只提供了少数植物的基因对库（例如玉米和拟南芥

有 4 899对[28]）。本研究也尝试过基于该方法生成适

用于毛竹的共享基因集，最终获得的基因对数量有

限（宽松的阈值下得到 3 506个共享基因对），且整

合效果不佳，表现为细胞类群识别模糊、种类偏少。

对于整合算法，另外一种常用到的 Harmony算法[14]

也被尝试。然而，Harmony算法在保留物种特异性

信号的同时未能很好识别细胞类型间的共享特征，

导致整合结果呈现出强烈的物种区分。因此，我们

最终基于序列相似性筛选出的直系同源基因对，并

利用 Seurat中的 CCA算法对数据进行整合。结果

表明，当物种间差异较大时，使用更全面的共享基因

空间和具有适当矫正力度的算法是获得期望整合结

果的关键。

此外，高变基因是单细胞降维聚类时使用的主

要特征[12]。在本研究中，用于整合的 2 000个高变基

因中仅有 822个与原始数据一致（图 1f）。这种高变
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a 部分已知功能基因的表达特征 b 所有保守基因在不同细胞类型中的
表达水平

c 保守基因的 GO 生物学过程分类统计

毛竹

细胞类型

拟南芥

8
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PPh
Xy
Me
Ph
CC

9
12
14
16
19

14
12

9
16

19

8

14
12

9
16

19

EC PPh Xy Me Ph CC EC PPh Xy Me Ph CC

表达水平 细胞类型 物种
毛竹
拟南芥−2 0 1 2−1 EC PP

h
X

y
M

e Ph C
C

调节激素水平
分生组织发育调控
分子功能调控
气孔关闭
细胞对碳水化合物刺激的响应
细胞对含氧化合物的响应
细胞壁修饰
外部包被结构组织
二羧酸代谢过程
苹果酸代谢过程
长日照光周期
长日照光周期，开花
磷酸盐离子转运
细胞对磷饥饿的响应
无机阴离子转运
肌动蛋白细胞骨架组织
肌动蛋白丝组织
细胞发育过程
细胞分化
细胞分化调控
细胞分化的负调控
对病毒的响应
对病毒的防御反应
对共生体的防御反应
硝酸盐摄取
硝酸盐跨膜转运
寡肽转运
细胞对渗透胁迫的响应
细胞对盐胁迫的响应
茉莉酸介导的信号通路
茉莉酸介导信号通路的调控
细胞对茉莉酸刺激的响应
胺类生物合成过程
多胺代谢过程
生物胺生物合成过程
轴向特化
叶背/叶腹模式特化
解剖结构排列
分生组织结构组织
模式特化过程
区域化
径向模式形成
分生组织发育
组织发育
木质部发育
韧皮部或木质部组织发生
蜡质代谢过程
蜡质生物合成过程
脂肪酸衍生物生物合成过程
脂肪酸衍生物代谢过程
角质素生物合成过程
基于角质素的角质层发育
线粒体ATP合成偶联电子传递
有氧电子传递链
ATP合成偶联电子传递
氧化磷酸化
呼吸电子传递链

基因
数目

1

3
5

肌动蛋白
长日照
细胞分化

硝酸盐和寡肽的
摄取
胁迫响应

茉莉酸介导的信
号通路

生物胺和多胺的
生物合成

对病毒和共生体
的防御反应

叶背/叶腹
解剖结构
木质部排列

脂肪
蜡质
角质层衍生物

ATP合成
偶联电子
传递链

图 4    保守基因的表达模式和功能分析

Fig. 4    Expression patterns and functional analysis of conserved genes
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基因选择上的不一致可能导致特定基因特征的丢

失，从而影响细胞类群的区分能力（如毛竹的 cluster
0、1、2、3、4未能被准确区分）。同时，单细胞分析中

的细胞类群划分主要是基于基因表达的特征，而传

统解剖学方法则通过观察细胞位置和形态分类，二

者无法完全对应[29]（如毛竹中的 KN1+ 细胞）。并且

由于物种本身的差异，两个物种的 SAM细胞类型分

类结果也并不一致。例如，毛竹中的早期笋箨在拟

南芥中并不存在，但其与拟南芥的表皮细胞同位于

SAM的最外层，且具有相似的基因表达特征；而拟

南芥中的茎内皮层在毛竹中没有对应的细胞类型。

所以，对整合后的细胞类群进行注释需具有丰富的

生物学经验，尤其是在处理混合状态的细胞群时，若

缺少原始身份信息，细胞类型的判断难度会进一步

加大。

进一步分析保守细胞类型的基因表达特征发

现，对于 cluster 14（Me），来自拟南芥的标志基因在

毛竹中大多表现为非特异性（图 3），这也反映了两

个物种在分生组织发育模式上的显著差异。此外，

通过跨物种转录组图谱，将毛竹韧皮部细胞细分成

了更多的细胞类型，并且成功利用拟南芥的基因鉴

定出保守的伴胞（CC），这为细胞注释提供了可以参

考的方法。进一步的保守基因鉴定展示了两个物种

间进化保守的生物学功能。除了一些已有研究基础

的基因外，我们还鉴定出了一些未被研究的跨物种

保守基因。例如，AT1G52140是韧皮部的保守基因，

但尚无相关研究报道。值得注意的是，保守细胞类

型的差异基因（即被舍弃的不保守基因）在两个物种

中展示出了一些共同的特征。具体而言，拟南芥中

的不保守基因普遍富集到“线粒体 ATP合成”“细

胞呼吸”等高能量代谢通路，暗示其通过爆发式氧化

供能支持细胞活动；而毛竹中则一致偏向“大分子合

成负调控”“RNA剪接”等基因表达精密调控通路，

揭示其通过全局代谢抑制与转录后修饰维持稳态。

这些结果反映了两个物种在进化历程中为适应各自

的生长发育模式、生理需求以及生态环境，在基因功

能层面发生了分化。拟南芥侧重于能量的高效产生

与利用，以满足其相对快速的生长繁殖需求；毛竹则

通过精细的基因调控机制，实现对大分子合成等过

程的精准控制，保障自身在复杂环境下的持续生长

与发育。

总之，本研究首次实现了毛竹和拟南芥 SAM的

单细胞转录组整合分析，识别出茎尖中的多个保守

细胞类型，并鉴定出潜在的共享核心基因，为深入理

解植物进化机制提供了新视角，也为构建更广泛的

植物单细胞图谱提供了可参考的方法框架。但是，

当前植物 SAM单细胞转录组研究仍处于起步阶

段。到目前为止，仅有玉米、拟南芥和毛竹的数据被

公布。由于玉米数据集的细胞捕获量有限，为了使

整合结果更具可比性，本研究选择了毛竹和拟南芥

的茎尖分生组织进行整合，这在一定程度上限制了

研究的广度。其次，非模式植物缺乏可直接使用的

同源基因数据库，导致共享基因的选择和整合策略

受限。因此，未来的研究可以扩展到更多物种，构建

更全面的植物基因同源关系数据库，并开发出更适

合植物的跨物种整合方法，进一步提高研究结果的

准确性和普适性。 

4   结　　论

本研究为了探索不同物种茎尖分生组织（SAM）
细胞功能的保守性与差异性，基于直系同源基因对，

系统比较了毛竹和拟南芥的 SAM单细胞转录组数

据，研究主要得到以下结论。

（1）共鉴定出 23个细胞类群，在 UMAP可视化

空间中，大部分细胞按物种来源聚集在不同区域，但

部分细胞类群在两个物种间出现明显重叠，表明这

些细胞在转录组水平上具有较高相似性。

（2）进一步分析发现，重叠区域主要由表皮细胞

和维管组织细胞组成，表明这类组织在植物演化过

程中较为保守；相关性分析结果进一步证实了这些

保守细胞类型之间基因表达的相似性。

（3）鉴定到 183个跨物种保守的标志基因，这些

基因在两个物种中的特定细胞类型中均特异表达，

揭示了其在植物发育和进化中的关键作用。其中包含

尚未被深入研究的基因（如 AT1G52140、AT3G15680
等），这为后续的生物学功能研究提供了候选靶点。

以上研究结果揭示了两个物种保守细胞类型的

核心功能，为理解植物的进化机制提供了新的视角，

也为植物跨物种单细胞研究提供了参考框架，同时

为非模式植物的功能基因挖掘和精准分子育种研究

提供了重要的候选基因资源。
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