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小麦基因编辑的现状、机遇、挑战与发展方向
王巍∗ꎬ张尧ꎬ孙丽ꎬ王秀娥∗

(南京农业大学作物遗传与种质创新利用全国重点实验室 /江苏省钟山生物育种实验室ꎬ江苏 南京 ２１１８００)

摘要:小麦高产稳产对于保障全球粮食安全至关重要ꎬ培育和利用高产、抗病和耐逆的小麦品种是小麦高产稳产的基础ꎮ 发

掘、创制优异种质资源是小麦育种的根本ꎮ 基因编辑技术的发展和利用ꎬ推动了小麦种质资源创制技术变革ꎬ并已创制了广

谱抗条锈病和白粉病等优异小麦新种质ꎮ 但基因编辑在小麦中的广泛应用面临两大难题:第一ꎬ传统基因编辑依赖遗传转

化ꎬ小麦遗传转化难度大、成本高ꎬ可转化基因型受限ꎻ第二ꎬ小麦为异源六倍体ꎬ基因组大、结构复杂ꎬ致使小麦基因编辑效率

偏低ꎮ 近年来出现的病毒诱导的基因编辑技术(ｖｉｒｕｓ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｇｅｎｅ ｅｄｉｔｉｎｇꎬＶＩＧＥ)使小麦基因编辑摆脱了遗传转化的限制ꎬ降
低了小麦基因编辑成本ꎬ扩大了可编辑基因型范围ꎬ提高了小麦基因编辑效率ꎮ 本文在介绍不同基因编辑技术在小麦中应用

现状的基础上ꎬ比较小麦中现有基因编辑工具递送方法的优劣ꎬ总结基因编辑技术在小麦基因挖掘和种质创制中发挥的作

用ꎬ最后讨论 ＶＩＧＥ 为小麦基因挖掘和种质创制带来的机遇以及小麦基因编辑依然面临的挑战和未来发展方向ꎮ
关键词:小麦ꎻ基因编辑ꎻ种质创制ꎻＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓꎻ病毒诱导的基因编辑技术(ＶＩＧＥ)
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小麦在全球种植面积自 １９６１ 年至今连续位居粮食作物首位(联合国粮食及农业组织ꎬＦＡＯ)ꎮ 中国是

世界上小麦种植面积最大、总产量最高的国家ꎬ小麦的高产稳产对保障全球和我国粮食安全均具有重要意

义ꎮ 全球变暖、耕作方式改变等因素导致病虫害流行、干旱和洪涝等逆境频发ꎮ 以小麦病害为例ꎬ秆锈菌

致病小种 Ｕｇ９９ 克服了原有抗秆锈病基因ꎬ导致非洲和西亚等地秆锈病大面积暴发[１]ꎻ新生病害麦瘟病在

巴西和孟加拉国等国家发生[２]ꎬ茎基腐病和纹枯病在我国流行[３]ꎮ 这些都给小麦安全生产带来了巨大挑
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战ꎮ 改良小麦抗病性和耐逆性ꎬ选育和利用抗病耐逆品种是保障小麦绿色、经济、安全生产的重要路径ꎮ
当前ꎬ以分子标记辅助选择技术为代表的育种 ３.０ 方兴未艾ꎬ以基因编辑、高通量测序、人工智能等新

兴技术为代表的育种 ４.０ 又悄然兴起[４]ꎮ 但无论育种技术如何发展ꎬ种质资源的挖掘与创制始终都是小

麦遗传育种的关键基础(图 １)ꎮ 传统育种中ꎬ小麦种质主要来源于对小麦自然群体和远缘物种的挖掘ꎬ以
及物理 /化学诱变种质的筛选ꎮ 但小麦为异源六倍体ꎬ基因组庞大(３ 个亚基因组ꎬ基因组大小高达约

１７ Ｇｂꎬ是水稻基因组的 ４０ 倍)且结构复杂(重复序列多ꎬ占全基因组 ８５％以上)ꎬ３ 个亚基因组(ＡＡＢＢＤＤ)
同源基因间的功能冗余等都加大了功能基因挖掘和种质创制的难度ꎮ 以 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 为代表的基因编

辑技术在多基因编辑方面的优势ꎬ为小麦突变体ꎬ尤其是亚基因组同源基因多突变体的创制带来了便利ꎬ
可有效解决同源基因功能冗余带来的难题ꎬ推动现有小麦种质创制方法变革ꎬ提高小麦种质创新和育种

效率ꎮ

图 １　 小麦育种循环图解

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｔｈｅ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｗｈｅａｔ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｃｙｃｌｅ

基因编辑是可以定向突变基因组目标基因的技术[５]ꎬ其基本原理是在目标基因指定位点引入 ＤＮＡ 双

链断裂(ＤＮＡ ｄｏｕｂｌｅ￣ｓｔｒａｎｄ ｂｒｅａｋꎬＤＳＢ)ꎬ利用细胞自身在 ＤＮＡ 双链断裂时启动的非同源末端连接(ｎｏｎ￣
ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｅｎｄ ｊｏｉｎｉｎｇꎬＮＨＥＪ)或同源重组(ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎꎬＨＲ)修复机制ꎬ实现目标基因编码区

或表达调控区域的缺失、插入和替换等[６]ꎮ 自 ２０１２ 年起ꎬ以 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 为代表的基因编辑技术因其设

计和应用的便利性ꎬ被迅速应用于医疗和农业等各个领域ꎬ为遗传疾病治疗和作物遗传育种带来了革命性

的变化ꎮ ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 基因编辑技术的主要发明人 Ｅｍｍａｎｕｅｌｌｅ Ｃｈａｒｐｅｎｔｉｅｒ 和 Ｊｅｎｎｉｆｅｒ Ｄｏｕｄｎａ 也因此获得

了 ２０２０ 年诺贝尔化学奖ꎮ
近年来ꎬ利用 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ 基因编辑技术功能解析了数十个小麦基因[７－９]ꎬ并创制了在小麦育种中有

重要利用价值的基因编辑新种质[１０－１１]ꎮ 虽然如此ꎬ小麦基因编辑依然面临因依赖遗传转化造成的通量

低、成本高和基因型受限等诸多挑战ꎮ 此外ꎬ小麦基因组的庞大和复杂也使小麦基因编辑效率相对低于二

倍体作物ꎮ ２０２１ 年以来ꎬ在小麦中实现 ＶＩＧＥ 的研究被多次报道[１２－１５]ꎬＶＩＧＥ 打破了小麦基因编辑对遗传

转化的依赖ꎬ降低了小麦基因编辑成本ꎬ提高了基因编辑效率ꎬ为小麦高通量基因编辑和分子设计育种带

来了新机遇ꎮ 此前ꎬＬｉ 等[７]、Ａｗａｎ 等[８]和 Ｚｈｏｕ 等[９]分别从不同角度对基因编辑技术在小麦中的应用进

行了总结ꎬ并归纳了大量应用案例ꎮ 本文将介绍各种基因编辑工具在小麦基因挖掘和种质创制中的应用

现状ꎬ重点比较各种基因编辑工具递送方式在小麦基因编辑种质创制中的优劣ꎬ在此基础上ꎬ剖析 ＶＩＧＥ
为小麦功能基因挖掘和小麦基因编辑种质创制带来的机遇ꎬ讨论小麦基因编辑育种仍然面临的挑战和未

来发展方向ꎮ

１　 基因编辑工具及其在小麦中的应用情况

最早被应用于基因编辑的巨型核酸酶(ｍｅｇａｎｕｃｌｅａｓｅ)能够识别并切割目标基因组中 １２ ~ ４０ ｂｐ 的特

定位点ꎬ从而实现基因编辑[１６－１７]ꎮ 但因无法人为设计其基因编辑位点ꎬ未得到广泛应用ꎮ 此后发现的锌

指核酸酶(ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｎｕｃｌｅａｓｅꎬＺＦＮ)和转录激活因子样效应子核酸酶( ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ａｃｔｉｖａｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｅｆｆｅｃｔｏｒ
ｎｕｃｌｅａｓｅｓꎬＴＡＬＥＮ)得到了较为广泛的应用ꎬ但 ２０１３ 年以后迅速被 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ 所取代ꎮ
１.１　 ＺＦＮ 与 ＴＡＬＥＮ 在小麦基因编辑中的应用

ＺＦＮ 是最早可人为设计靶位点的基因编辑工具ꎬ由 ３ ~ ６ 个能够识别 ３ 个特定核苷酸的锌指 ＤＮＡ 结

合单元和 Ｃ 端的 ＦｏｋⅠ核酸酶结构域组成(图 ２－ａ) [１８－１９]ꎮ 由于 ＦｏｋⅠ形成同源二聚体时才能发挥 ＤＮＡ
切割活性ꎬ而每个 ＺＦＮ 只携带 １ 个 ＦｏｋⅠꎬ因此要 ２ 个 ＺＦＮ 同时靶向 １ 个位点才能切割 ＤＮＡꎬ实现基因编
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辑[２０]ꎮ ２０１８ 和 ２０２０ 年ꎬ ＺＦＮ 在小麦中的应用被 ２ 次报道ꎬ分别应用于基于同源重组 ( ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ
ｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎꎬＨＲ)的精准编辑和不携带转基因成分的基因编辑突变体创制[２１－２２]ꎮ

ＴＡＬＥＮ 由类转录激活因子效应物( ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ａｃｔｉｖａｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｅｆｆｅｃｔｏｒꎬＴＡＬＥ)的 １６ 个 ＤＮＡ 结合结构域

及其辅助元件和 １ 个 Ｃ 端的 ＦｏｋⅠ核酸酶结构域组成(图 ２－ｂ)ꎮ ＴＡＬＥ 的每个 ＤＮＡ 识别结构域包含 ３３~
３５ 个氨基酸残基ꎬ这些识别结构域之间仅有 ２ 个氨基酸不同ꎬ用于决定其核苷酸识别的特异性[２３]ꎮ 由于

其识别结构域相对 ＺＦＮ 更加特异、设计更加简单ꎬ自 ２０１０ 年开始被迅速应用于酵母[２４]、人类[２５－２６]、水
稻[２７]、拟南芥[２８] 等物种ꎮ ２０１４ 年ꎬＷａｎｇ 等[２９] 首次在小麦中应用 ＴＡＬＥＮꎬ创制了小麦白粉病感病基因

ＴａＭＬＯ 的功能缺失突变体ꎬ以及对应的具有白粉病广谱抗性且不影响产量的 Ｔａｍｌｏ￣Ｒ３２ 株系[１０]ꎻ２０１７
年ꎬＬｕｏ 等[３０]采用 ＴＡＬＥＮ 在小麦品种‘Ｆｉｅｌｄｅｒ’中编辑 Ｌｒ２１ψꎬ使‘Ｆｉｅｌｄｅｒ’获得对条锈病的抗性ꎮ

图 ２　 基因编辑工具 ＺＦＮ(ａ)和 ＴＡＬＥＮ(ｂ)图解

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｔｈｅ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｔｏｏｌｓ ＺＦＮ(ａ)ａｎｄ ＴＡＬＥＮ(ｂ)
图片修改自参考文献[３１]ꎮ Ｔｈｅ ｉｍａｇｅｓ ａｒｅ ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ[３１] .

图 ３　 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 实现基因编辑的过程图解

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｔｈｅ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｐｒｏｃｅｓｓ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９
图片修改自参考文献[３１]ꎮ Ｔｈｅ ｉｍａｇｅｓ ａｒｅ ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ[３１] .

１.２　 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ 基因编辑工具在小麦中的应用

ＣＲＩＳＰＲ 是规律间隔成簇短回文重复序列(ｃｌｕｓｔｅｒｅｄ ｒｅｇｕｌａｒｌｙ ｉｎｔｅｒｓｐａｃｅｄ ｓｈｏｒｔ ｐａｌｉｎｄｒｏｍｉｃ ｒｅｐｅａｔｓ)的简

称ꎬ于 １９８７ 年在大肠杆菌中被首次发现[３２]ꎮ ２００７ 年ꎬＢａｒｒａｎｇｏｕ 等[３３] 发现病毒攻击嗜热链球菌后ꎬ病毒

的基因组序列会被整合进嗜热链球菌的 ＣＲＩＳＰＲ 序列ꎬ从而使嗜热链球菌获得对该病毒的免疫能力ꎬ证实

ＣＲＩＳＰＲ 是细菌免疫系统的一部分ꎮ ２０１２ 年ꎬＪｉｎｅｋ 等[３４] 使用 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 在体外成功切割双链 ＤＮＡꎮ
２０１３ 年ꎬＣｏｎｇ 等[３５] 和 Ｍａｌｉ 等[３６] 分别报道了 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 在真核细胞基因组编辑中的应用ꎮ ＣＲＩＳＰＲ￣
Ｃａｓ９ 系统只需设计含有 ２０ 个核苷酸的靶标( ｐｒｏｔｏｓｐａｃｅｒ)ꎬ且保证其 ３′端有相邻的 ＰＡＭ( ｐｒｏｔｏｓｐａｃｅｒ
ａｄｊａｃｅｎｔ ｍｏｔｉｆ)序列 ＮＧＧꎬ将靶标序列作为 ｓｐａｃｅｒ 构建至 ｓｇＲＮＡ 即可应用于基因编辑(图 ３)ꎮ 因其设计的

便利性ꎬＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 被快速应用于植物基因编辑ꎬ在拟南芥、水稻、小麦和烟草等植物细胞中的首次应用

于 ２０１３ 年被同时报道[３７－３９]ꎮ 由于商业化使用 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 需要支付高昂的专利费ꎬ因此多家科研单位

独立开发了新型 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓꎬ如 Ｃａｓ１２ｉ３[４０－４１]等ꎮ 至今为止ꎬＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 依然是效率最高、应用最为广

泛的基因编辑工具ꎮ
为了摆脱 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 因 ＰＡＭ 序列 ＮＧＧ 造成的应用范围限制ꎬ科学家开发了识别不同 ＰＡＭ 的

ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ１２ａ[４２]以及大量 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９、ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ１２ａ 变种ꎮ 同时ꎬ为了打破 Ｃａｓ９(约 ４.２ ｋｂ)过大造

成的递送限制ꎬ还开发了 Ｃａｓ１２ｆ１[４３]、ＴｎｐＢ[４４]、ＩｓｃＢ[４４] 和 ＴＩＧＲ￣Ｔａｓ[４５] 等迷你型(约 １ ｋｂ)基因编辑工具ꎮ
根据 ＰｕｂＭｅｄ 检索结果ꎬ截至 ２０２５ 年 ９ 月ꎬ在小麦中利用 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 实现基因编辑的研究论文有 ２４０
余篇ꎬ而利用 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ１２ａ 和 Ｃａｓ１２ｉ３ 的均不足 ２０ 篇ꎬ远低于水稻等其他物种ꎮ
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１.３　 精准编辑工具在小麦中的应用

ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ 的 ＤＮＡ 编辑方式主要以 ＮＨＥＪ 造成的基因功能缺失为主ꎬ无法满足科学研究和实际应

用对靶位点进行高效精准编辑的需求ꎮ 针对这一问题ꎬ研究人员以 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 为基础ꎬ发展了以胞嘧

啶碱基编辑器 ＣＢＥ(ｃｙｔｏｓｉｎｅ ｂａｓｅ ｅｄｉｔｏｒꎬＣ􀅰Ｇ→Ｔ􀅰Ａ) [４６]、腺嘌呤碱基编辑器 ＡＢＥ(ａｄｅｎｉｎｅ ｂａｓｅ ｅｄｉｔｏｒꎬＡ􀅰Ｔ→
Ｇ􀅰Ｃ) [４７]和先导编辑器 ＰＥ(ｐｒｉｍｅ ｅｄｉｔｏｒ) [４８]等一系列精准编辑工具(图 ４)ꎬ并对常用的 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ 基因

编辑工具及其衍生精准编辑器的原理和优缺点进行了详细综述[４９]ꎬ本文将不再对此赘述ꎮ 精准基因编辑

工具改良或应用的工作在哺乳动物细胞中已经大量报道ꎬ但在植物ꎬ尤其是小麦中ꎬ由于编辑效率低ꎬ应用

难度大ꎬ目前已经报道的碱基编辑[５０－５２] 和先导编辑[５３－５６] 应用主要由少数实验室完成ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[５２] 利用

碱基编辑工具创制了小麦抗除草剂种质ꎬＮｉ 等[５５] 和 Ｚｈａｏ 等[５６] 在小麦中优化了先导编辑工具ꎬ并实现了

多基因编辑和基因调控元件的编辑ꎮ

图 ４　 胞嘧啶碱基编辑器、腺嘌呤碱基编辑器和先导编辑器实现精准编辑过程示意图

Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｔｈｅ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｐｒｏｃｅｓｓ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｃｙｔｏｓｉｎｅ ｂａｓｅ
ｅｄｉｔｏｒ(ＣＢＥ)ꎬａｄｅｎｉｎｅ ｂａｓｅ ｅｄｉｔｏｒ(ＡＢＥ)ａｎｄ ｐｒｉｍｅ ｅｄｉｔｏｒ(ＰＥ)

图片修改自参考文献[３１]ꎮ Ｔｈｅ ｉｍａｇｅｓ ａｒｅ ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ[３１] .

２　 小麦基因编辑工具递送方法

将基因编辑工具递送至小麦细胞ꎬ是实现小麦基因编辑、创制小麦基因编辑突变体的前提ꎮ 目前ꎬ在
小麦中创制可遗传突变的基因编辑工具递送方法主要包括遗传转化和单倍体诱导等ꎬ这些方法高度依赖

遗传转化ꎬ提高了小麦突变体创制成本ꎬ限制了可编辑小麦的基因型ꎮ 为突破这一瓶颈ꎬ研究者不断探索

新型递送方式ꎬ如利用病毒递送基因编辑元件 ＲＮＡ[１５] 等ꎮ 以下梳理并比较了基因编辑工具主要递送方

法及其在小麦中的应用现状(图 ５)ꎮ
２.１　 农杆菌转染

农杆菌转染重复性好、成本较低ꎬ是最受欢迎的农作物遗传转化方法ꎮ 然而ꎬ受制于转化效率(通常<
５％)和再生效率偏低等因素ꎬ基因枪介导的遗传转化是早期小麦遗传转化的主要方法ꎮ ２０１５ 年ꎬ日本烟

草公司通过培养基组分优化和幼胚的物理处理ꎬ开发出小麦农杆菌转化系统(Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ
ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ)ꎬ可以对‘Ｆｉｅｌｄｅｒ’等再生能力强的小麦品种(基因型)实现高达 ４０％ ~７０％的稳定转

化率ꎬ极大地推动了基因编辑技术在小麦中的应用[５７－５８]ꎮ 后续研究通过引入关键再生调控基因ꎬ进一步

拓宽可被遗传转化的小麦基因型ꎬ推动农杆菌介导的遗传转化成为小麦基因编辑突变体创制的主要方
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图 ５　 小麦基因编辑突变体创制方法及其主要优缺点比较

Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｍｅｔｈｏｄｓ ｆｏｒ ｃｒｅａｔｉｎｇ ｇｅｎｅ￣ｅｄｉｔｅｄ ｗｈｅａｔ ｍｕｔａｎｔｓ ａｎｄ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅｉｒ ｍａｉｎ
ａｄｖａｎｔａｇｅｓ ａｎｄ ｄｉｓａｄｖａｎｔａｇｅｓ

式[５９－６０]ꎮ 但该技术借助 Ｔ￣ＤＮＡ 序列将外源 ＤＮＡ 插入小麦基因组ꎬ导致利用基因编辑创制的小麦突变体

在育种应用时需接受严格的转基因安全监管ꎮ
２.２　 基因枪轰击

基因枪介导的遗传转化在小麦早期基因编辑应用中起到了重要作用[２９ꎬ６１]ꎬ但由于其效率相对于新型

农杆菌转化技术较低ꎬ且基因枪轰击可能引起基因组结构变异等问题ꎬ逐渐被农杆菌介导的小麦遗传转化

取代ꎮ 但基因枪介导的遗传转化具有其独特的优势ꎮ 例如ꎬ基因枪轰击可以递送基因编辑元件的 ＲＮＡ 转

录本[６２]ꎬ或者基因编辑器蛋白(Ｃａｓ９ 或碱基编辑器)和 ｓｇＲＮＡ 复合体(ＲＮＰ) [６３]ꎬ在无抗生素筛选的情况

下实现植株再生ꎬ创制完全不含转基因成分的基因编辑突变体ꎮ 但在去除抗生素筛选流程时ꎬ有大量未被

转化的细胞被再生成植株ꎬ通常占再生植株总数的 ９０％以上[６４]ꎬ加之 ＲＮＡ 和 ＲＮＰ 的遗传转化过程中ꎬ
ＲＮＡ 和蛋白的不稳定造成基因编辑效率降低ꎮ 因此ꎬ需创制数百至数千株再生植株ꎬ才有可能获得目标

基因编辑突变体ꎬ这极大地提高了小麦基因编辑突变体创制成本ꎮ
２.３　 单倍体诱导

单倍体诱导编辑技术(ｈａｐｌｏｉｄ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｅｄｉｔｉｎｇ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬＨＩ￣Ｅｄｉｔ)通过将表达基因编辑元件的单倍体

诱导系与目标基因型杂交ꎬ使二者配子融合ꎬ编辑目标基因型配子基因组ꎬ此后基因编辑元件表达框与单

倍体诱导系基因组一起消失ꎬ而被编辑的目标基因型配子发育成基因编辑单倍体ꎬ再通过诱导形成携带纯

合编辑位点的双单倍体[６５]ꎮ 该技术在小麦基因编辑中的主要优势:１)摆脱了基因型的限制ꎬ可以编辑任

意基因型ꎻ２)产生的基因编辑双单倍体完整保留目标基因型遗传背景ꎬ且不含任何转基因成分ꎮ 但对于

小麦而言ꎬ该技术也存在明显的不足之处:１)对每个基因进行编辑时ꎬ都需要对小麦单倍体诱导系进行遗

传转化ꎬ而目前最常用的小麦单倍体诱导系是玉米白甜糯品系ꎬ其遗传转化非常困难ꎻ２)基因编辑效率偏

低ꎬ需要大量创制双单倍体ꎬ并从中筛选基因编辑突变体ꎮ 目前ꎬ利用基因编辑技术突变 ＰＬＡ / ＭＴＬ 和

ＣＥＮＨ３ 等基因创制的小麦单倍体诱导系ꎬ有望改变单倍体诱导系难以遗传转化的现状ꎬ加速该技术在小

麦中的应用ꎮ
２.４　 病毒递送

利用前面所述的递送方法ꎬ每编辑一个基因都需要进行一次遗传转化ꎮ 虽然当前小麦遗传转化效率

已有极大改善ꎬ但依然面临周期长、可转化基因型受限、商业化服务价格昂贵等问题ꎬ限制了基因编辑的广

泛应用ꎮ 探索利用新型递送工具ꎬ摆脱小麦基因编辑对遗传转化的依赖ꎬ是变革小麦基因编辑突变体创制

方式的关键ꎮ
ＲＮＡ 病毒很早便被研究人员应用于实现不依赖遗传转化的基因编辑ꎬ但无法获得可遗传的编辑事

件[６６]ꎮ 直至 ２０２０ 年ꎬＥｌｌｉｓｏｎ 等[６７]首次报道了利用烟草脆裂病毒( ｔｏｂａｃｃｏ ｒａｔｔｌｅ ｖｉｒｕｓꎬＴＲＶ)递送与 ＲＮＡ 转

移元件(如 ｍｏｂｉｌｅ ｔｒａｎｓｆｅｒ ＲＮＡＭｅｔ￣ｌｉｋｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ)融合的 ｓｇＲＮＡ 至 Ｃａｓ９ 转基因烟草ꎬ实现了可遗传的基因

编辑ꎮ 从 ２０２１ 年起ꎬ有 ３ 篇文章分别独立报道了应用大麦条纹花叶病毒( ｂａｒｌｅｙ ｓｔｒｉｐｅ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓꎬ
ＢＳＭＶ)递送 ｓｇＲＮＡ 至 Ｃａｓ９ 转基因小麦获得稳定遗传基因编辑事件[１２－１４]ꎮ ＢＳＭＶ 是正义链 ＲＮＡ 病毒ꎬ包
含 α、β 和 γ ３ 条链ꎬ其 γ 链可以递送小片段(小于 ７００ ｎｔ)ＲＮＡ 至小麦等麦类作物中ꎬ早期主要被用于病

毒诱导的瞬时基因沉默[６８]ꎮ 由于 ＢＳＭＶ 可以侵染小麦顶端分生组织和生殖细胞ꎬ利用 ＢＳＭＶ 递送 ｓｇＲＮＡ
(９６ ｎｔ)至 Ｃａｓ９(约 ４.２ ｋｂ)转基因小麦ꎬ收获种子后对后代进行筛选ꎬ即可获得基因编辑突变体(图 ６－ａ)ꎮ
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虽然该方法在一次遗传转化后即可使后续基因编辑突变体创制摆脱其限制ꎬ但依然依赖 Ｃａｓ９ 转基因株

系ꎮ ２０２５ 年ꎬＱｉａｏ 等[１５]报道了利用大麦黄条点花叶病毒(ｂａｒｌｅｙ ｙｅｌｌｏｗ ｓｔｒｉａｔｅ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓꎬＢＹＳＭＶ)同时递

送 Ｃａｓ９ ＲＮＡ 和 ｓｇＲＮＡ 至多种小麦基因型ꎬ获得稳定遗传的基因编辑突变体ꎬ实现了不依赖 Ｃａｓ９ 转基因

株系的 ＶＩＧＥ(图 ６－ｂ)ꎮ ＢＹＳＭＶ 是负链 ＲＮＡ 病毒ꎬ只有 １ 条单链ꎬ可以系统性侵染小麦ꎬ但不能侵染顶端

或侧枝分生组织ꎬ因此该方法需将 Ｃａｓ９ ＲＮＡ 和 ｓｇＲＮＡ 均与 ＲＮＡ 转移元件融合ꎬ促进 Ｃａｓ９ ＲＮＡ 和 ｓｇＲＮＡ
向分生组织转移ꎮ 虽然该方法接种的小麦主茎无法将基因编辑事件遗传至后代ꎬ但大约 １０％的接种单株

有部分侧枝可以将基因编辑事件遗传至后代ꎮ

图 ６　 利用正义链 ＲＮＡ 病毒 ＢＳＭＶ(ａ)和反义链 ＲＮＡ 病毒 ＢＹＳＭＶ(ｂ)实现 ＶＩＧＥ 的流程

Ｆｉｇ􀆰 ６　 Ｔｈｅ ｐｉｐｅｌｉｎｅｓ ｔｏ ａｃｈｉｅｖｅ ＶＩＧＥ ｖｉａ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｓｔｒａｎｄ ＲＮＡ ｖｉｒｕｓ ＢＳＭＶ(ａ)ａｎｄ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｓｔｒａｎｄ
ＲＮＡ ｖｉｒｕｓ ＢＹＳＭＶ(ｂ)

由于承载量、接种方式和递送范围的不同ꎬＢＳＭＶ 和 ＢＹＳＭＶ 在实现 ＶＩＧＥ 过程中各有优势(表 １)ꎮ 在

承载量方面ꎬＢＳＭＶ 承载量小ꎬ只能递送 ｓｇＲＮＡꎬ实现 ＶＩＧＥ 仍然需要以表达 Ｃａｓ９ 的小麦株系为基础ꎬ在编

辑无法遗传转化的基因型时ꎬ需要首先通过杂交将 Ｃａｓ９ 转移至目标基因型ꎻＢＹＳＭＶ 承载量大ꎬ可以同时

递送 Ｃａｓ９ ＲＮＡ 和 ｓｇＲＮＡꎬ使小麦 ＶＩＧＥ 完全摆脱对遗传转化的依赖ꎬ从而可以直接编辑任意小麦基因型ꎬ
进一步降低不同小麦基因型、小麦二级和三级基因库种质资源中关键功能基因的挖掘难度ꎬ并产生不含任

何转基因成分的基因编辑突变体ꎬ使其在育种应用中更容易被公众接受ꎮ 在接种方式方面ꎬＢＹＳＭＶ 需使

用灰飞虱(Ｌａｏｄｅｌｐｈａｘ ｓｔｒｉａｔｅｌｌｕｓ)作为接种媒介ꎬ不仅其操作过程中的生物安全要求高ꎬ其复杂的操作过程

也增加了以其为基础的 ＶＩＧＥ 推广应用难度ꎻＢＳＭＶ 通过简单机械摩擦即可实现接种ꎬ其推广应用十分便

利ꎮ 在基因编辑工具递送范围方面ꎬ只有大约 １０％的 ＢＹＳＭＶ 接种单株有部分侧枝携带基因编辑事件ꎬ增
加了筛选工作量ꎻＢＳＭＶ 接种成功的单株则全部能够产生可遗传的基因编辑事件ꎬ突变体筛选相对简单ꎮ
在实际的研究工作和育种实践中ꎬ可依据需求和成本选择不同的 ＶＩＧＥ 实现方式ꎮ 在生物安全性方面ꎬ虽
然 ＢＳＭＶ 通过简单的机械摩擦即可传播ꎬ但 ＢＳＭＶ 毒力相对较低ꎬ染毒后代大多数不携带病毒ꎬ只能递送

ｓｇＲＮＡꎬ实现基因编辑仍然依赖 Ｃａｓ９ 转基因株系ꎬ无法编辑天然物种ꎬ生物安全性相对较高ꎮ ＢＹＳＭＶ 可

以同时递送 Ｃａｓ９ 和 ｓｇＲＮＡꎬ且其接种依赖灰飞虱ꎬ外溢风险较高ꎬ需要进行更加严格的操作过程管控ꎮ
表 １　 基于 ＢＳＭＶ 和 ＢＹＳＭＶ 的 ＶＩＧＥ 优缺点比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＢＳＭＶ￣ ａｎｄ ＢＹＳＭＶ￣ｂａｓｅｄ ＶＩＧＥ

病毒
Ｖｉｒｕｓ

递送形式
Ｄｅｌｉｖｅｒｉｎｇ ｍａｎｎｅｒ

接种方式
Ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄ

递送范围
Ｄｅｌｉｖｅｒｙ ｒａｎｇｅ

ＢＳＭＶ ｓｇＲＮＡ 机械摩擦 全部接种植株的全部分蘖

ＢＹＳＭＶ Ｃａｓ９ ＲＮＡ 和 ｓｇＲＮＡ 显微注射灰飞虱ꎬ与水稻共培养后接种小麦 部分接种植株的部分分蘖

　 　 注:加粗字体为对应递送工具所具有的比较优势ꎮ
Ｎｏｔｅ:Ｔｈｅ ｗｏｒｄｓ ｉｎ ｂｏｌｄ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ａｄｖａｎｔａｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｄｅｌｉｖｅｒｉｎｇ ｃａｒｇｏ.

虽然实现方法不同ꎬ但 ２ 种 ＶＩＧＥ 技术均使小麦基因编辑种质创制摆脱了对遗传转化的依赖ꎬ为基因

编辑种质创制带来了变革性的推动ꎮ 其主要原因:１)ＢＳＭＶ 和 ＢＹＳＭＶ 几乎可以侵染所有小麦基因型ꎬ使
小麦基因编辑摆脱了对基因型的依赖ꎻ２)降低了小麦基因编辑成本ꎬ可以低至每个基因约 ２ ０００ 元ꎬ低至

目前商业化转基因实现基因编辑的 １ / １０ꎻ３)由于病毒复制能力强ꎬ提高了基因编辑元件的表达量ꎬ部分靶

点的基因编辑效率可以提高至 １００％ꎻ４)省去了遗传转化的繁琐步骤ꎬ每人每年可编辑的基因数量极大提

高ꎬ可以高达数百个基因ꎮ

４５０１



　 第 ５ 期 王巍ꎬ等: 小麦基因编辑的现状、机遇、挑战与发展方向

小麦 ＶＩＧＥ 在如下诸多方面还有待进一步改善:１)由于操作繁琐、技术难点多等原因ꎬ仍然只有少数

实验室完全掌握ꎻ２)单次接种最多只能编辑 ２ 个靶标ꎬ更高水平的多基因编辑还有待进一步发展ꎻ３)只有

基因或功能元件敲除的相关研究被报道ꎬ亟需碱基替换、片段插入等精准编辑的实现方法ꎬ用于指导种质

创制中广泛需求的精准编辑ꎻ４)如何实现递送能力、接种方式和递送范围的完美整合ꎬ进一步降低成本、
提高效率ꎬ是 ＶＩＧＥ 技术发展的下一个目标ꎮ

３　 基因编辑技术加速小麦功能基因挖掘

未来分子设计育种ꎬ尤其是通过基因编辑技术实现精准快速育种ꎬ高度依赖于对关键功能基因的挖掘

与深度解析ꎮ 创制候选基因突变体是功能基因挖掘和机制解析的关键ꎮ 长期以来ꎬ因为缺乏参考基因组

和突变体库等原因ꎬ小麦的功能基因挖掘严重滞后于模式植物拟南芥和水稻ꎮ 小麦关键春化基因 ＶＲＮ１
的克隆是在图位克隆的基础上ꎬ通过与拟南芥、水稻和大麦等的共线性分析[６９]以及表达相关性分析[７０]等

预测候选基因ꎮ 通过化学诱变和物理诱变等创制小麦突变体存在以下主要问题:１)在全基因组创制大量

随机突变ꎬ造成复杂的遗传背景ꎬ不利于将表型与目标基因关联ꎻ２)需要筛选庞大的突变群体才能获得目

标基因突变体ꎻ３)为克服同源基因功能冗余ꎬ获得 ３ 个亚基因组同源基因多突变体ꎬ需要进行多代杂交ꎮ
基因编辑技术可以克服上述难题ꎬ快速创制遗传背景清晰的亚基因组同源基因多突变体ꎬ加速小麦功能基

因的挖掘ꎬ赋能小麦分子设计育种ꎮ
３.１　 助力图位克隆ꎬ加速功能基因验证

近年来ꎬ小麦功能基因ꎬ尤其是小麦抗病基因的克隆和功能解析取得了重大进展ꎬ很大程度上得益于

过去 １０ 年间小麦遗传转化技术的一系列突破ꎬ推动了基因编辑技术在小麦中的应用ꎬ为小麦功能基因挖

掘提供了便利的技术条件ꎮ 利用 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 技术创制的小麦突变体推动了赤霉病抗性位点 Ｆｈｂ１ 关键

功能基因 ＴａＨＲＣ 的克隆[７１－７２]ꎬ以及 ＴａＨＲＣ 赤霉病抗性机制的解析[７３]ꎮ ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ 具有实现多基因编

辑、创制不同基因多突变体的优势ꎬ在解析调控复杂数量性状的信号通路时ꎬ较传统诱变技术表现更加明

显ꎮ 已有研究利用 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 基因编辑技术创制单突变和双突变体ꎬ验证小麦高产半矮秆关键位点

ｒ￣ｅ￣ｚ的 ２ 个关键功能基因 Ｒｈｔ￣Ｂ１ 和 ＺｎＦ￣Ｂ 的互作关系ꎬ深入解析了小麦高产的分子机制[７４]ꎮ
３.２　 结合比较基因组学ꎬ解析直系同源基因功能

直系同源基因存在于不同物种ꎬ但来源于同一祖先基因ꎬ通常具有相同或类似的生物学功能ꎬ也有可

能出现功能分化ꎮ 小麦参考基因组的释放和基因编辑技术的发展ꎬ为通过比较基因组学加速小麦功能基

因挖掘提供了条件ꎮ 利用基因编辑技术创制 ＭＬＯ(Ｍｉｌｄｅｗ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｌｏｃｕｓ Ｏ)基因的小麦直系同源基因突

变体ꎬ获得了小麦广谱抗白粉病种质[２９]ꎮ 利用类似方法ꎬ 相继验证了粒型和千粒重调控基因
ＴａＧＷ２[７５－７６]、ＴａＧＷ７[７７]、ＴａＧＡＳＲ７[６２]ꎬ株型调控基因 ＴａＳＰＬ１４[７８]、ＴａＤＥＰ１[６２]ꎬ养分利用效率调控基因
ＴａＰＨＯ２[７９]、ＴａＡＲＥ１[８０]等的功能ꎮ 利用该方法创制的小麦亚基因组同源基因多突变体ꎬ为小麦基因功能

的深度解析提供了契机ꎮ 例如ꎬＴａＧＷ２ 纯合三突变体的创制ꎬ助力验证了该基因在小麦与水稻中负向调

控千粒重的保守功能ꎬ更推动研究者发现了 ＴａＧＷ２ 在小麦蛋白质含量[７５]、抗旱[８１]、分蘖调控[８２]、抗叶锈
病[８３]和抗条锈病[８４]等方面的功能和调控机制ꎮ
３.３　 结合多组学数据分析和分子生化筛选ꎬ挖掘功能基因

通过基因组学和分子生化技术进行大规模筛选ꎬ结合遗传学方法验证也是挖掘功能基因、解析信号通

路的重要路径ꎮ 基因编辑技术在创制小麦亚基因组同源基因多突变体方面的优势ꎬ为加速大规模筛选所

得小麦关键候选功能基因的验证提供了便利ꎮ Ｗａｎｇ 等[１１]通过转录组学数据筛选出多个受条锈病诱导的

蛋白激酶ꎬ利用 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 创制 Ａ、Ｂ、Ｄ 亚基因组纯合三突变ꎬ验证了 ＴａＰｓＩＰＫ１ 是条锈病感病因子ꎬ创
制了广谱抗条锈病的小麦新种质ꎻＧａｏ 等[８５]利用酵母单杂交筛库挖掘到直接调控小麦谷蛋白基因 Ｇｌｕ１ 的

关键转录因子 ＴａＮＡＣ１９ꎬ利用 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 创制 ＴａＮＡＣ１９ 突变体ꎬ深入解析了其生物学功能和分子生化

机制ꎬ为小麦品质与产量协同提升提供了理论支撑ꎮ 随着小麦中基因编辑突变体创制通量提升和成本下

降ꎬ基于基因编辑开展功能基因挖掘与信号通路解析的研究必将得到新的发展ꎬ赋能小麦基因挖掘与种质

创制ꎮ

４　 小麦种质创制的基因编辑策略及其应用现状

挖掘与创制优异种质是小麦育种取得突破的基础ꎮ 自 ２０ 世纪 ４０ 年代ꎬ在绿色革命基因、人工诱变种
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质和远缘种质等的推动下ꎬ我国小麦育种在高产、抗病和耐逆等方面不断取得突破ꎮ 近年来ꎬ小麦优异基

因的挖掘和功能解析ꎬ为加速分子育种奠定了基础ꎮ 基因编辑技术在小麦种质精准创制ꎬ尤其是小麦广谱

抗病种质创制等方面的突出表现ꎬ为创造在小麦育种中有重大利用价值的突破性核心种质带来新的机遇ꎮ
４.１　 小麦基因编辑种质创制策略及其应用现状

利用基因编辑创制小麦新种质目前常用的策略包括基因功能敲除、基因表达调控元件的编辑和基因

编码区的精准编辑ꎮ 根据实际育种需求和目标基因的不同特点ꎬ采用不同策略创制基因编辑种质(图 ７)ꎮ
针对负向调控农艺性状的基因ꎬ可采用简单易行的基因功能敲除策略ꎻ针对正向调控农艺性状的基因ꎬ可以

破坏基因表达 /翻译负向调控元件ꎬ如启动子区转录抑制因子结合位点、ｍｉＲＮＡ 结合位点、５′非翻译区

ｕＯＲＦꎬ从而提高基因或蛋白表达量ꎻ针对部分一因多效基因ꎬ在需要改变单个下游信号通路时ꎬ可以针对

性地破坏调控组织表达特异性的启动子区调控元件ꎬ或通过精准编辑实现关键氨基酸位点的替换、删除和插

入ꎮ 上述策略中ꎬ在小麦中应用最多的是基因功能敲除ꎬ例如创制的广谱抗条锈病种质 ｔａｐｓｉｐｋ１ 突变体[１１]

和小麦单倍体诱导系 ｔａｐｌａ 突变体[８６]等ꎮ 广谱抗白粉病种质 ｍｌｏ￣Ｒ３２ 株系的创制联合运用了基因功能敲

除和表达调控元件破坏[１０]ꎻ小麦抗除草剂种质 ｔａａｃｃ 突变体的创制则运用碱基编辑实现了精准点

突变[５２]ꎮ

图 ７　 基因编辑技术加速小麦基因挖掘和种质创新的策略

Ｆｉｇ􀆰 ７　 Ｔｈｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｂｙ ａｐｐｌｙｉｎｇ ｇｅｎｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ｔｏ ａｃｃｅｌｅｒａｔｅ ｗｈｅａｔ
ｇｅｎｅ ｍｉｎｉｎｇ ａｎｄ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｃｒｅａｔｉｏｎ

４.２　 通过多基因编辑技术实现小麦多性状协同改良

不同于基因挖掘与功能解析对单个基因或信号通路的关注ꎬ小麦种质创制需系统评估遗传变异对其

全部农艺性状(如生长发育动态、水肥利用效率、抗病耐逆性及加工品质等)的影响ꎮ 传统种质创制依赖

表型鉴定实现多性状协同改良ꎬ效率低、周期长ꎮ 分子标记辅助育种可提升特定性状ꎬ如抗病性和加工品

质的定向改良效率ꎮ 然而受制于传统杂交－回交方法ꎬ多性状协同改良进程仍显迟滞ꎮ 基因编辑技术可

摆脱杂交的限制ꎬ在 １~２ 个世代内实现多基因精准编辑ꎬ革新了优异性状高效聚合的方式ꎮ 当前小麦多

基因编辑系统最高可在单一世代编辑 ５ 个基因、１５ 个位点[８７]ꎬ为小麦多性状高效协同改良提供了技术

基础ꎮ

５　 ＶＩＧＥ 助力小麦基因挖掘和种质创新

ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ 基因编辑技术为小麦基因挖掘和种质创新带来了革命性变化ꎬ但其对遗传转化的依赖限

制了该技术的广泛应用ꎮ ＶＩＧＥ 技术通过创新递送方法ꎬ打破了基因编辑依赖遗传转化的瓶颈ꎬ使小麦基

因编辑通量更高、成本更低、效率提升、可编辑基因型更广泛ꎬ开启了基因编辑在小麦中应用的全新局面ꎮ
因此ꎬ本文进一步讨论 ＶＩＧＥ 为小麦基因挖掘和种质创制带来的潜在变革(图 ８)ꎮ
５.１　 加速农艺性状调控位点的基因挖掘

随着小麦参考基因组和泛基因组的释放ꎬ小麦遗传学研究已经进入功能基因组时代ꎬ其标志之一是大

量关键性状调控基因图位克隆和功能解析的研究发展迅速ꎮ 基因编辑技术在多个关键性状调控位点候选

基因的验证中起到至关重要的作用[７１ꎬ７４ꎬ８８]ꎬ但其对遗传转化的依赖阻碍了无法遗传转化的小麦基因型中

关键位点基因的挖掘ꎮ ＶＩＧＥ 技术打破了这一障碍ꎬ使在无法遗传转化的小麦基因型中验证功能基因成

为可能ꎮ Ｌｉ 等[８９]将表达 Ｃａｓ９ 的转基因株系与含有抗叶锈病基因 Ｌｒ４７ 的小麦基因型杂交ꎬ基于 ＢＳＭＶ 的

ＶＩＧＥꎬ创制了 Ｌｒ４７ 候选基因突变体ꎬ解决了携带 Ｌｒ４７ 的小麦基因型无法被遗传转化造成的候选基因验证
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图 ８　 ＶＩＧＥ 为小麦基因编辑育种带来的新机遇

Ｆｉｇ􀆰 ８　 Ｔｈｅ ｎｅｗ ｏｐｐｏｒｔｕｎｉｔｉｅｓ ｆｏｒ ｇｅｎｅ ｅｄｉｔｉｎｇ￣ｂａｓｅｄ ｗｈｅａｔ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｂｒｏｕｇｈｔ ｂｙ ＶＩＧＥ

难题ꎮ 在克隆数量性状关键调控基因时ꎬ精细定位所需群体大ꎬ锁定基因相对困难ꎮ 针对这一现象ꎬ利用

ＶＩＧＥ 的高通量基因编辑能力ꎬ可通过敲除图位克隆区间内几个至数十个候选基因ꎬ结合表型鉴定ꎬ加速候

选基因的验证ꎮ 类似地ꎬＶＩＧＥ 也适用于加速验证通过全基因组关联分析预测的数量性状位点候选基因以

及通过转录组、蛋白质组和代谢组等多组学数据预测的大量候选基因ꎮ
５.２　 创制小麦全基因组饱和突变体库

为了满足小麦功能基因挖掘需要ꎬ国内外多个团队独立构建了基于化学和 /或物理诱变的小麦突变体

库[９０－９２]ꎮ 但人工诱变突变体存在遗传背景复杂、同源基因多突变创制难度大等诸多问题ꎮ 基因编辑突变

体遗传背景清晰ꎬ多突变体创制相对容易ꎬ在遗传学研究中优势明显ꎮ 目前ꎬ已创制水稻全基因组基因编

辑突变体库[９３－９４]ꎬ为小麦提供了借鉴ꎮ 由于依赖遗传转化的小麦基因编辑成本(每个基因 １ ~ ２ 万元)高
达水稻的 １０ 倍以上ꎬ再加上小麦基因数量多(约为水稻的 ３ 倍)ꎬ阻碍了小麦基因编辑突变体库的创制ꎮ
ＶＩＧＥ 使小麦基因编辑成本低至与水稻相当ꎬ为创制小麦全基因组基因编辑突变体库提供了可能ꎮ
５.３　 加速远缘种质在小麦育种中的利用

通过远缘杂交和染色体工程导入小麦野生近缘物种染色体片段ꎬ改良小麦抗逆性和农艺性状ꎬ是近现

代小麦育种的重要手段之一ꎮ 传统染色体工程利用辐射处理和 ｐｈ１ｂ 突变体等方法将外源染色体片段导

入小麦基因组ꎬ其过程复杂、耗时长、目标性差ꎮ 基因编辑可变革染色体工程技术ꎬ加速并有目标地创制远

缘新种质ꎮ 研究表明ꎬ利用 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 同时打断拟南芥 ２ 条目标染色体ꎬ从其后代可以获得 ０.０１％ ~
３.７５％的染色体易位系[９５]ꎬ未来可以在小麦中发展该技术并用于外源染色体易位系的创制ꎮ 目前ꎬ利用基

因编辑创制染色体易位效率相对偏低ꎬ需要创制并筛选大量基因编辑株系ꎬ如果利用遗传转化实现基因编

辑又存在小麦基因型依赖ꎬ利用 ＶＩＧＥ 技术创制目标染色体易位系将是实现该目标的最佳选择ꎮ 在小麦

远缘种质利用过程中ꎬ针对外源染色体易位系存在连锁累赘的问题ꎬ可以利用 ＶＩＧＥ 技术实现大片段删

除[１４]ꎬ精确编辑连锁累赘位点ꎮ 未来ꎬＶＩＧＥ 结合染色体工程ꎬ有望创制突破性小麦远缘种质ꎬ在小麦育种

中发挥更大的作用ꎮ
５.４　 功能解析关键转录调控元件ꎬ创制多性状协同提升的小麦种质

随着小麦基因功能解析的不断深入ꎬ大量基因被证明存在一因多效性ꎬ在关键性状调控中存在补偿性

平衡ꎮ 如何发挥基因编辑技术优势ꎬ实现多性状协同改良ꎬ是未来小麦基因编辑育种面临的重要课题ꎮ 近

年来ꎬ通过精准编辑基因表达调控元件实现产量要素[９６]和抗病高产[１０]协同提升的研究不断被报道ꎬ凸显

了深入挖掘基因表达调控元件功能的重要性ꎮ ＴａＭＬＯ 负调控小麦白粉病抗性ꎬ正调控小麦的生长发育ꎮ
通过长片段敲除存在于液泡膜单糖转运蛋白基因 ＴａＴＭＴ３Ｂ 和 ＴａＭＬＯ 之间的远程调控元件ꎬ提高

ＴａＴＭＴ３Ｂ 表达量ꎬ可以恢复因敲除 ＴａＭＬＯ 造成的生长缺陷ꎬ实现小麦白粉病抗性和产量的协同提升[１０]ꎮ
随着多组学技术的发展ꎬ小麦转录因子全基因组结合基序和远程基因表达调控元件被大量预测[９７]ꎬＶＩＧＥ
技术在小麦高通量和多基因编辑方面的潜力ꎬ将为小麦基因表达调控元件突变体的大量创制及其功能解

析提供技术基础ꎬ进一步推动多性状协同改良的小麦种质创制ꎮ

６　 小麦基因编辑面临的挑战

随着基因编辑技术的迭代升级ꎬ尤其是 ＶＩＧＥ 技术的发明ꎬ基因编辑在小麦功能基因挖掘、基因功能

解析和种质创制中的变革性作用不断凸显ꎮ 但小麦基因编辑在精准编辑、多基因编辑、大片段操作、递送
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方法和底盘工具开发等方面依然面临诸多挑战ꎮ
６.１　 提高精准编辑工具在小麦中的效率

精准编辑工具不仅可以通过精确改变功能基因关键氨基酸位点、ｍｉＲＮＡ 结合位点等ꎬ实现功能基因

的定向改造ꎬ还可以针对功能基因进行随机饱和突变ꎬ从而获得自然界不存在的优势等位变异ꎮ 但碱基编

辑和先导编辑等精准编辑工具在小麦中一直存在效率偏低的问题ꎮ Ｎｉ 等[５５] 通过优化 ｐｅｇＲＮＡ( ｐｒｉｍｅ
ｅｄｉｔｉｎｇ ｇｕｉｄｅ ＲＮＡ)表达调控元件ꎬ与 Ｃａｓ９ 和逆转录酶融合蛋白进行点突变等方法相结合ꎬ使先导编辑工

具在小麦中的编辑效率提高至 ７４.５％ꎬ为先导编辑技术在小麦中的广泛应用提供了基础ꎮ 以此类推ꎬ碱基

编辑器在小麦中的编辑效率亦可通过点突变、表达调控元件优化等方法进行提升ꎮ 此外ꎬＶＩＧＥ 技术不但

使小麦基因编辑摆脱了对遗传转化的依赖ꎬ也大幅提高了 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 的基因编辑效率ꎮ 未来采用 ＲＮＡ
病毒或其他载体递送碱基编辑和先导编辑器元件ꎬ也将是提高小麦精准编辑效率的潜在方法之一ꎮ
６.２　 加速研发多基因编辑技术

育种 ４.０ 实现的关键之一是大规模基因组编辑ꎬ即在每个世代编辑数十到数百个位点ꎬ这将是实现优

势等位基因组合的最高效方法[４]ꎮ 虽然具有良好的应用前景ꎬ多基因编辑在小麦中的报道却屈指可

数[１３－１４ꎬ６１ꎬ８７ꎬ９８]ꎮ 小麦多基因编辑面临的挑战:１)多基因编辑会降低单个靶位点的效率ꎬ使在一个世代内编辑

全部靶位点的概率偏低ꎮ 与通过遗传转化实现基因编辑相比ꎬＶＩＧＥ 可以提高多基因编辑效率ꎬ但由于

ＢＳＭＶ 承载量低和存在超侵染排除等原因ꎬ目前只能实现 ２ 个靶点的同时编辑[１３－１４]ꎮ 未来可通过开发或

改造类似 ＢＹＳＭＶ 的高承载量递送载体ꎬ实现高效多位点编辑ꎮ ２)在实际育种中ꎬ需要针对不同基因的功

能特点ꎬ采用不同编辑器创制其优势等位ꎬ但目前的多基因编辑体系以单一类型基因编辑工具为主ꎮ 最近

报道的多重正交碱基编辑技术ꎬ通过在 ｓｇＲＮＡ 中添加结构序列ꎬ利用 ＲＮＡ－蛋白互作机制招募不同碱基编

辑器ꎬ在单一世代实现了多个位点的不同类型碱基编辑[９９]ꎬ为利用不同类型工具实现多基因编辑指明了

方向ꎮ
６.３　 推动大片段操作技术在小麦中的应用

小麦异源多倍体的特性和庞大的基因组提高了其对内源结构变异和外源大片段渗入的容忍度ꎬ内源

染色体结构变异和外源染色体片段渗入在小麦种质改良中起到了举足轻重的作用ꎮ 然而ꎬ通过筛选自然

变异和人工诱变种质ꎬ或通过染色体工程获得性状改良的染色体结构变异种质ꎬ是一项耗时耗力的工作ꎮ
基因编辑技术为小麦染色体结构变异的快速定向创制提供了可能性ꎮ 目前ꎬ依赖于 ＤＳＢ 和 ＮＨＥＪ 的基因

编辑技术是创制染色体结构变异体的主要方法ꎬ但会引入不必要的插入或缺失ꎮ 最近ꎬ出现了使用成对的

ｐｅｇＲＮＡ 进行先导编辑ꎬ或将位点特异性重组酶与 ＣＲＩＳＰＲ 系统相结合ꎬ如 ＰＡＳＳＩＧＥ、ＰＡＳＴＥ、ＰｒｉｍｅＲｏｏｔ 和
ＰＣＥ 等ꎬ在哺乳动物细胞和植物基因组中进行 ｋｂ 至 Ｍｂ 级别片段操作的技术ꎮ 然而ꎬ这些技术仍然面临

效率低下、难以在小麦中实现的问题ꎮ 目前只有 Ｚｈａｏ 等[５６]基于 Ｐｒｉｍｅ Ｅｄｉｔｉｎｇ 技术实现了小麦染色体的

大片段精准删除、替换和插入ꎮ 如何在小麦中探索实现此类大片段操作技术ꎬ满足在小麦基因组中实现多

基因堆叠、遗传连锁重组、消除连锁累赘ꎬ以促进优异远缘种质等位基因的利用ꎬ是小麦基因编辑在未来的

重要研究方向之一ꎮ
６.４　 进一步优化小麦基因编辑递送技术

虽然 ＶＩＧＥ 技术使小麦基因编辑突破了对遗传转化的依赖ꎬ推动了基因编辑在小麦中的应用ꎬ但现有

ＶＩＧＥ 实现方式要么因 ＢＹＳＭＶ 接种过程繁琐ꎬ造成推广应用困难ꎬ要么因 ＢＳＭＶ 承载量太低ꎬ存在对 Ｃａｓ９
转基因株系的依赖ꎮ 因此ꎬ需要开发接种方法简单、承载量大且在小麦生殖细胞或其前体细胞中递送能力

强的基因编辑元件递送工具ꎮ 除病毒载体外ꎬ开发和利用纳米材料也有望进一步改良小麦基因编辑工具

递送方法ꎮ 有报道采用碳纳米颗粒递送基因编辑元件表达载体至小麦叶片[１００]或小麦种子[１０１] 实现小麦

体细胞编辑ꎮ 未来若成功实现纳米材料递送基因编辑工具表达载体至小麦顶端分生组织或生殖细胞ꎬ将
有望实现完全不依赖转基因的小麦基因编辑技术ꎮ 此外ꎬ开发尺寸较小的基因编辑工具ꎬ降低递送工具的

承载量需求ꎬ是改良基因编辑种质创制方法的另一个研究方向ꎮ 目前已报道的迷你型基因编辑工具包括

Ｃａｓ１２ｆ１[４３]、ＴｎｐＢ[４４]、ＩｓｃＢ[４４]和 ＴＩＧＲ￣Ｔａｓ[４５]等ꎬ其中 Ｃａｓ１２ｆ１ 已在水稻中成功应用[１０２]ꎮ 未来优化 Ｃａｓ１２ｆ１
等迷你型基因编辑器在小麦中实现基因编辑ꎬ并改造 ＢＳＭＶꎬ使其能够递送完整基因编辑工具ꎬ有望实现

完全摆脱遗传转化且操作方便的 ＶＩＧＥꎮ
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６.５　 挖掘适应小麦生长温度的基因编辑工具

包括 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 在内的基因编辑工具在小麦中效率偏低的原因ꎬ除了小麦基因组大、结构复杂ꎬ还
有小麦的最适生长温度偏低(１５~２５ ℃)ꎮ 多数 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ 来源于最适生存温度(３７ ℃以上)较高的细

菌或古细菌ꎬ在低温条件下无法高效发挥其活性ꎮ 因此ꎬ从低温环境下的微生物宏基因组中挖掘新的

ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ 或其他特异适用于小麦的新型基因编辑工具ꎬ将是未来小麦基因编辑实现效率突破的根本

出路ꎮ

７　 小麦基因编辑的未来发展方向

未来ꎬ研究人员除了需要针对小麦基因编辑面临的挑战ꎬ在技术层面上实现方法改良和技术创新ꎬ还
需要探索如何将基因编辑与人工智能(ＡＩ)等其他新兴技术相结合ꎬ发展新型小麦种质创制和品种培育技

术ꎮ 小麦基因编辑的未来发展方向ꎬ主要有以下几点:
１)结合植物快速育种技术ꎬ实现小麦基因编辑规模化、集约化ꎮ 虽然现有 ＶＩＧＥ 技术极大地降低了小麦

基因编辑成本ꎬ但依然无法满足小麦功能基因挖掘和基因功能解析对突变体的大量需求ꎮ 将植物快速育

种技术(如 Ｓｐｅｅｄ Ｂｒｅｅｄｉｎｇ)与 ＶＩＧＥ 等新型小麦基因编辑技术相结合ꎬ将极大地缩短小麦世代周期ꎬ为基因

编辑后代的筛选争取宝贵时间ꎬ推动实现小麦基因编辑突变体创制的规模化与集约化ꎮ 该策略具有高度

的可行性ꎬ呼吁非营利机构联合推动该策略的实施ꎬ加速小麦基因编辑突变体库的建立和开放共享ꎮ
２)结合 ＡＩ 育种等前沿技术ꎬ实现小麦品种精准定制ꎮ 在基因组、转录组和表型组等大数据的推动

下ꎬ人工智能有望推动小麦育种从传统的经验筛选迈向智能化的精准设计ꎮ 将基因编辑技术与 ＡＩ 深度融

合ꎬ利用 ＡＩ 强大的计算与学习能力ꎬ深度挖掘多源大数据ꎬ精准预测控制优异性状的关键靶点ꎬ并设计高

效编辑策略ꎬ利用多基因编辑技术精确执行 ＡＩ 设计蓝图ꎬ定向创制目标基因型ꎬ可以极大地提高育种的可预

测性和效率ꎬ最终实现对高产、抗逆、优质等复杂性状的智能化、定制化改良ꎬ彻底变革小麦育种研发体系ꎮ
３)针对小麦基因组特点ꎬ发展基因组表观修饰编辑技术ꎮ 六倍体小麦具有庞大而复杂的基因组ꎬ通

过丰富的表观修饰调控基因表达[９７]ꎮ 开发针对表观修饰(如 ＤＮＡ 甲基化、组蛋白修饰)的编辑技术ꎬ可通

过精准调控关键基因表达ꎬ创制优异小麦种质ꎮ 已有研究将表观调控元件与 ＣＲＩＳＰＲ 系统融合ꎬ在拟南芥

等模式植物中实现了可遗传的性状调控ꎮ 将此类技术引入小麦ꎬ有望实现基因时空表达的精细化调控ꎬ为
实现多性状协同改良、创制突破性小麦种质提供技术基础ꎮ

４)发展细胞器基因编辑技术ꎬ实现核质协同调控ꎮ 光合作用和能量代谢在作物生长发育、抗病和耐

逆等过程中起着重要作用ꎮ 拥有独立基因组的叶绿体和线粒体是光合作用与能量代谢调控的核心枢纽ꎮ
通过编辑叶绿体基因可优化光合作用效率ꎬ直接提升产量潜力ꎻ操控线粒体基因则能提高细胞能量利用效

率ꎮ 将细胞器编辑与核基因组编辑技术耦合ꎬ系统优化核质互作网络ꎬ有望驱动小麦育种技术迈向新
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[４０] Ｌｖ ＰꎬＳｕ ＦꎬＣｈｅｎ Ｆ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｉｎ ｒｉｃｅ ｕｓｉｎｇ ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ１２ｉ３[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２４ꎬ２２(２):３７９－３８５.
[４１] Ｗａｎｇ Ｗ ＸꎬＹａｎ ＬꎬＬｉ Ｊ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ ａ ｒｏｂｕｓｔ Ｃａｓ１２ｉ３ ｖａｒｉａｎｔ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｗｈｅａｔ ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ

２０２５ꎬ２３(３):８６０－８７３.
[４２] Ｚｅｔｓｃｈｅ ＢꎬＧｏｏｔｅｎｂｅｒｇ Ｊ ＳꎬＡｂｕｄａｙｙｅｈ Ｏ Ｏꎬｅｔ ａｌ. Ｃｐｆ１ ｉｓ ａ ｓｉｎｇｌｅ ＲＮＡ￣ｇｕｉｄｅｄ ｅｎｄｏｎｕｃｌｅａｓｅ ｏｆ ａ ｃｌａｓｓ ２ ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ ｓｙｓｔｅｍ[Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ２０１５ꎬ

１６３(３):７５９－７７１.
[４３] Ｂｉｇｅｌｙｔｅ ＧꎬＹｏｕｎｇ Ｊ ＫꎬＫａｒｖｅｌｉｓ Ｔꎬｅｔ ａｌ. Ｍｉｎｉａｔｕｒｅ ｔｙｐｅ Ｖ￣Ｆ ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ ｎｕｃｌｅａｓｅｓ ｅｎａｂｌｅ ｔａｒｇｅｔｅｄ ＤＮＡ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｃｅｌｌｓ[ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ

Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ２０２１ꎬ１２:６１９１.
[４４] Ａｌｔａｅ￣Ｔｒａｎ ＨꎬＫａｎｎａｎ ＳꎬＤｅｍｉｒｃｉｏｇｌｕ Ｆ Ｅꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｗｉｄｅｓｐｒｅａｄ ＩＳ２００ / ＩＳ６０５ ｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ ｆａｍｉｌｙ ｅｎｃｏｄｅｓ ｄｉｖｅｒｓｅ ｐｒｏｇｒａｍｍａｂｌｅ ＲＮＡ￣ｇｕｉｄｅｄ

ｅｎｄｏｎｕｃｌｅａｓｅｓ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２１ꎬ３７４(６５６３):５７－６５.
[４５] Ｆａｕｒｅ ＧꎬＳａｉｔｏ ＭꎬＷｉｌｋｉｎｓｏｎ Ｍ Ｅꎬｅｔ ａｌ. ＴＩＧＲ￣Ｔａｓ:ａ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｍｏｄｕｌａｒ ＲＮＡ￣ｇｕｉｄｅｄ ＤＮＡ￣ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍｓ ｉｎ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｖｉｒｕｓｅｓ[Ｊ] .

Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２５ꎬ３８８(６７４６):ｅａｄｖ９７８９.
[４６] Ｋｏｍｏｒ Ａ ＣꎬＫｉｍ Ｙ ＢꎬＰａｃｋｅｒ Ｍ Ｓꎬｅｔ ａｌ. Ｐｒｏｇｒａｍｍａｂｌｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｏｆ ａ ｔａｒｇｅｔ ｂａｓｅ ｉｎ ｇｅｎｏｍｉｃ ＤＮＡ ｗｉｔｈｏｕｔ ｄｏｕｂｌｅ￣ｓｔｒａｎｄｅｄ ＤＮＡ ｃｌｅａｖａｇｅ[ Ｊ] .

Ｎａｔｕｒｅꎬ２０１６ꎬ５３３(７６０３):４２０－４２４.
[４７] Ｇａｕｄｅｌｌｉ Ｎ ＭꎬＫｏｍｏｒ Ａ ＣꎬＲｅｅｓ Ｈ Ａꎬｅｔ ａｌ. Ｐｒｏｇｒａｍｍａｂｌｅ ｂａｓｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｏｆ Ａ􀅰Ｔ ｔｏ Ｇ􀅰Ｃ ｉｎ ｇｅｎｏｍｉｃ ＤＮＡ ｗｉｔｈｏｕｔ ＤＮＡ ｃｌｅａｖａｇｅ[ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ

２０１７ꎬ５５１(７６８１):４６４－４７１.
[４８] Ａｎｚａｌｏｎｅ Ａ ＶꎬＲａｎｄｏｌｐｈ Ｐ ＢꎬＤａｖｉｓ Ｊ Ｒꎬｅｔ ａｌ. Ｓｅａｒｃｈ￣ａｎｄ￣ｒｅｐｌａｃｅ ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｗｉｔｈｏｕｔ ｄｏｕｂｌｅ￣ｓｔｒａｎｄ ｂｒｅａｋｓ ｏｒ ｄｏｎｏｒ ＤＮＡ[ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ

２０１９ꎬ５７６(７７８５):１４９－１５７.
[４９] Ａｎｚａｌｏｎｅ Ａ ＶꎬＫｏｂｌａｎ Ｌ ＷꎬＬｉｕ Ｄ Ｒ. Ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｗｉｔｈ ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ ｎｕｃｌｅａｓｅｓꎬｂａｓｅ ｅｄｉｔｏｒｓꎬ ｔｒａｎｓｐｏｓａｓｅｓ ａｎｄ ｐｒｉｍｅ ｅｄｉｔｏｒｓ[ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ

Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ２０２０ꎬ３８(７):８２４－８４４.
[５０] Ｌｉ ＣꎬＺｏｎｇ ＹꎬＷａｎｇ Ｙ Ｐꎬｅｔ ａｌ. Ｅｘｐａｎｄｅｄ ｂａｓｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｉｎ ｒｉｃｅ ａｎｄ ｗｈｅａｔ ｕｓｉｎｇ ａ Ｃａｓ９￣ａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｄｅａｍｉｎａｓｅ ｆｕｓｉｏｎ[Ｊ] . Ｇｅｎｏｍｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１８ꎬ

１９(１):５９.
[５１] Ｚｏｎｇ Ｙꎬ Ｓｏｎｇ Ｑ Ｎꎬ Ｌｉ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ Ｃ￣ｔｏ￣Ｔ ｂａｓｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｕｓｉｎｇ ａ ｆｕｓｉｏｎ ｏｆ ｎＣａｓ９ ａｎｄ ｈｕｍａｎ ＡＰＯＢＥＣ３Ａ [ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ

Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ２０１８ꎬ３６(１０):９５０－９５３.
[５２] Ｚｈａｎｇ ＲꎬＬｉｕ Ｊ ＸꎬＣｈａｉ Ｚ Ｚꎬｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｅｒｂｉｃｉｄｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ａ ｎｅｗ ｓｅｌｅｃｔａｂｌｅ ｍａｒｋｅｒ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｕｓｉｎｇ ｂａｓｅ ｅｄｉｔｉｎｇ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ

Ｐｌａｎｔｓꎬ２０１９ꎬ５(５):４８０－４８５.
[５３] Ｌｉｎ Ｑ ＰꎬＺｏｎｇ ＹꎬＸｕｅ Ｃ Ｘꎬｅｔ ａｌ. Ｐｒｉｍｅ ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｉｎ ｒｉｃｅ ａｎｄ ｗｈｅａｔ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ２０２０ꎬ３８(５):５８２－５８５.
[５４] Ｊｉｎ ＳꎬＬｉｎ Ｑ ＰꎬＧａｏ Ｑꎬｅｔ ａｌ. Ｏｐｔｉｍｉｚｅｄ ｐｒｉｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｉｎ ｍｏｎｏｃｏｔ ｐｌａｎｔｓ ｕｓｉｎｇ ＰｌａｎｔＰｅｇＤｅｓｉｇｎｅｒ ａｎｄ ｅｎｇｉｎｅｅｒｅｄ ｐｌａｎｔ ｐｒｉｍｅ ｅｄｉｔｏｒｓ( ｅＰＰＥｓ)

[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｐｒｏｔｏｃｏｌｓꎬ２０２３ꎬ１８(３):８３１－８５３.
[５５] Ｎｉ ＰꎬＺｈａｏ Ｙ ＤꎬＺｈｏｕ Ｘ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ａｎｄ ｖｅｒｓａｔｉｌｅ ｍｕｌｔｉｐｌｅｘ ｐｒｉｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｉｎ ｈｅｘａｐｌｏｉｄ ｗｈｅａｔ[Ｊ] . Ｇｅｎｏｍｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０２３ꎬ２４(１):１５６.
[５６] Ｚｈａｏ Ｙ ＤꎬＨｕａｎｇ Ｚ ＷꎬＺｈｏｕ Ｘ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｐｒｅｃｉｓｅ ｄｅｌｅｔｉｏｎꎬｒｅｐｌａｃｅｍｅｎｔ ａｎｄ ｉｎｖｅｒｓｉｏｎ ｏｆ ｌａｒｇｅ ＤＮＡ ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｕｓｉｎｇ ｄｕａｌ ｐｒｉｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ

[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｐｌａｎｔｓꎬ２０２５ꎬ１１(２):１９１－２０５.
[５７] Ｚｈａｎｇ Ｚ ＺꎬＨｕａ ＬꎬＧｕｐｔａ Ａꎬｅｔ ａｌ. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ａｎ Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ￣ｄｅｌｉｖｅｒｅｄ ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ ｓｙｓｔｅｍ ｆｏｒ ｗｈｅａｔ ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ

Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０１９ꎬ１７(８):１６２３－１６３５.
[５８] Ｚｈａｎｇ Ｓ ＪꎬＺｈａｎｇ Ｒ ＺꎬＧａｏ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｈｉｇｈｌｙ ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ａｎｄ ｈｅｒｉｔａｂｌｅ ｔａｒｇｅｔｅｄ ｍｕｔａｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｖｉａ ｔｈｅ Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｔｕｍｅｆａｃｉｅｎｓ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ

ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ ｓｙｓｔｅｍ[Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ２０１９ꎬ２０(１７):４２５７.
[５９] Ｄｅｂｅｒｎａｒｄｉ Ｊ ＭꎬＴｒｉｃｏｌｉ Ｄ ＭꎬＥｒｃｏｌｉ Ｍ Ｆꎬｅｔ ａｌ. Ａ ＧＲＦ￣ＧＩＦ ｃｈｉｍｅｒｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｔｈｅ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ

Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ２０２０ꎬ３８(１１):１２７４－１２７９.
[６０] Ｗａｎｇ ＫꎬＳｈｉ ＬꎬＬｉａｎｇ Ｘ Ｎꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｇｅｎｅ ＴａＷＯＸ５ ｏｖｅｒｃｏｍｅｓ ｇｅｎｏｔｙｐｅ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｙ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｐｌａｎｔｓꎬ２０２２ꎬ

８(２):１１０－１１７.
[６１] Ｗａｎｇ ＷꎬＰａｎ Ｑ ＬꎬＨｅ Ｆꎬｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｇｅｎｅｒａｔｉｏｎａｌ ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅｓ ｍｕｌｔｉｐｌｅｘ ｇｅｎｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｉｎ ａｌｌｏｐｏｌｙｐｌｏｉｄ ｗｈｅａｔ[ Ｊ] . Ｔｈｅ

ＣＲＩＳＰＲ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０１８ꎬ１(１):６５－７４.
[６２] Ｚｈａｎｇ ＹꎬＬｉａｎｇ ＺꎬＺｏｎｇ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ａｎｄ ｔｒａｎｓｇｅｎｅ￣ｆｒｅｅ ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｒａｎｓｉｅｎｔ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ ＤＮＡ ｏｒ

ＲＮＡ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ２０１６ꎬ７:１２６１７.
[６３] Ｌｉａｎｇ ＺꎬＣｈｅｎ Ｋ ＬꎬＬｉ Ｔ Ｄꎬｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ＤＮＡ￣ｆｒｅｅ ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｏｆ ｂｒｅａｄ ｗｈｅａｔ ｕｓｉｎｇ ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ ｒｉｂｏｎｕｃｌｅｏｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ[ Ｊ] .

Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ２０１７ꎬ８:１４２６１.
[６４] Ｚｈａｎｇ ＫꎬＬｉｕ Ｊ ＸꎬＺｈａｎｇ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｂｉｏｌｉｓｔｉｃ ｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｗｉｄｅ ｒａｎｇｅ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｅｌｉｔｅ ｗｈｅａｔ(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.) ｖａｒｉｅｔｉｅｓ[ Ｊ] .

Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ２０１５ꎬ４２(１):３９－４２.
[６５] Ｋｅｌｌｉｈｅｒ ＴꎬＳｔａｒｒ ＤꎬＳｕ Ｘ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｏｎｅ￣ｓｔｅｐ ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｏｆ ｅｌｉｔｅ ｃｒｏｐ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｄｕｒｉｎｇ ｈａｐｌｏｉｄ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ２０１９ꎬ

３７(３):２８７－２９２.
[６６] Ａｌｉ ＺꎬＡｂｕｌ￣ｆａｒａｊ ＡꎬＬｉ Ｌ Ｘꎬｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｖｉｒｕｓ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ ｓｙｓｔｅｍ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ２０１５ꎬ

８(８):１２８８－１２９１.
[６７] Ｅｌｌｉｓｏｎ Ｅ ＥꎬＮａｇａｌａｋｓｈｍｉ ＵꎬＧａｍｏ Ｍ Ｅꎬｅｔ ａｌ. Ｍｕｌｔｉｐｌｅｘｅｄ ｈｅｒｉｔａｂｌｅ ｇｅｎｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｕｓｉｎｇ ＲＮＡ ｖｉｒｕｓｅｓ ａｎｄ ｍｏｂｉｌｅ ｓｉｎｇｌｅ ｇｕｉｄｅ ＲＮＡｓ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ
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Ｐｌａｎｔｓꎬ２０２０ꎬ６(６):６２０－６２４.
[６８] Ｈｏｌｚｂｅｒｇ ＳꎬＢｒｏｓｉｏ ＰꎬＧｒｏｓｓ Ｃꎬｅｔ ａｌ. Ｂａｒｌｅｙ ｓｔｒｉｐｅ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｇｅｎｅ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｉｎ ａ ｍｏｎｏｃｏｔ ｐｌａｎｔ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２００２ꎬ３０(３):

３１５－３２７.
[６９] Ｙａｎ ＬꎬＬｏｕｋｏｉａｎｏｖ ＡꎬＴｒａｎｑｕｉｌｌｉ Ｇꎬｅｔ ａｌ. Ｐｏｓｉｔｉｏｎａｌ ｃｌｏｎｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｗｈｅａｔ ｖｅｒｎａｌｉｚａｔｉｏｎ ｇｅｎｅ ＶＲＮ１[Ｊ] . Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ２００３ꎬ１００(１０):

６２６３－６２６８.
[７０] Ｔｒｅｖａｓｋｉｓ ＢꎬＢａｇｎａｌｌ Ｄ ＪꎬＥｌｌｉｓ Ｍ Ｈꎬｅｔ ａｌ. ＭＡＤＳ ｂｏｘ ｇｅｎｅｓ ｃｏｎｔｒｏｌ ｖｅｒｎａｌｉｚａｔｉｏｎ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｉｎ ｃｅｒｅａｌｓ[ Ｊ] . Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ

２００３ꎬ１００(２２):１３０９９－１３１０４.
[７１] Ｓｕ Ｚ ＱꎬＢｅｒｎａｒｄｏ ＡꎬＴｉａｎ Ｂꎬｅｔ ａｌ. Ａ ｄｅｌｅｔｉｏｎ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｎ ＴａＨＲＣ ｃｏｎｆｅｒｓ Ｆｈｂ１ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｈｅａｄ ｂｌｉｇｈｔ ｉｎ ｗｈｅａｔ[ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ

Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０１９ꎬ５１(７):１０９９－１１０５.
[７２] Ｌｉ Ｇ ＱꎬＺｈｏｕ Ｊ ＹꎬＪｉａ Ｈ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｍｕｔａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｈｉｓｔｉｄｉｎｅ￣ｒｉｃｈ ｃａｌｃｉｕｍ￣ｂｉｎｄｉｎｇ￣ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｃｏｎｆｅｒｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｈｅａｄ ｂｌｉｇｈｔ

[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０１９ꎬ５１(７):１１０６－１１１２.
[７３] Ｈｅ ＹꎬＹａｎｇ Ｘ ＪꎬＸｉａ Ｘ Ｂꎬｅｔ ａｌ. Ａ ｐｈａｓｅ￣ｓｅｐａｒａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｈｕｂ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｈｅａｄ ｂｌｉｇｈｔ ｉｎ ｗｈｅａｔ[Ｊ] . Ｃｅｌｌ Ｈｏｓｔ ＆ Ｍｉｃｒｏｂｅꎬ

２０２４ꎬ３２(５):７１０－７２６.ｅ１０.
[７４] Ｓｏｎｇ ＬꎬＬｉｕ ＪꎬＣａｏ Ｂ Ｌꎬｅｔ ａｌ. Ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ｉｎ ｓｅｍｉ￣ｄｗａｒｆ ｗｈｅａｔ[ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ２０２３ꎬ６１７(７９５９):

１１８－１２４.
[７５] Ｚｈａｎｇ ＹꎬＬｉ ＤꎬＺｈａｎｇ Ｄ Ｂꎬｅｔ ａｌ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ＴａＧＷ２ ｈｏｍｏｅｏｌｏｇｓ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｔｒａｉｔｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ

Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０１８ꎬ９４(５):８５７－８６６.
[７６] Ｗａｎｇ ＷꎬＳｉｍｍｏｎｄｓ ＪꎬＰａｎ Ｑ Ｌꎬｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ａｎｄ ｍｕｔａｇｅｎｅｓｉｓ ｒｅｖｅａｌ ｉｎｔｅｒ￣ｃｕｌｔｉｖａｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｎｄ ａｄｄｉｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＴａＧＷ２

ｈｏｍｏｅｏｌｏｇｕｅｓ ｔｏ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔ ｉｎ ｗｈｅａｔ[Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０１８ꎬ１３１(１１):２４６３－２４７５.
[７７] Ｗａｎｇ ＷꎬＰａｎ Ｑ ＬꎬＴｉａｎ Ｂꎬｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｗｈｅａｔ ｈｏｍｏｌｏｇｓ ｏｆ ＴＯＮＮＥＡＵ１￣ｒｅｃｒｕｉｔｉｎｇ ｍｏｔｉｆ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅ ａｆｆｅｃｔｓ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅ ａｎｄ

ｗｅｉｇｈｔ ｉｎ ｗｈｅａｔ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０１９ꎬ１００(２):２５１－２６４.
[７８] Ｃａｏ ＪꎬＬｉｕ Ｋ ＹꎬＳｏｎｇ Ｗ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｐｌｅｉｏｔｒｏｐｉｃ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｓｑｕａｍｏｓａ ｐｒｏｍｏｔｅｒ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｌｉｋｅ ｇｅｎｅ ＴａＳＰＬ１４ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｐｌａｎｔ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ

[Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ２０２１ꎬ２５３(２):４４.
[７９] Ｏｕｙａｎｇ ＸꎬＨｏｎｇ ＸꎬＺｈａｏ Ｘ Ｑꎬｅｔ ａｌ. Ｋｎｏｃｋ ｏｕｔ ｏｆ ｔｈｅ ＰＨＯＳＰＨＡＴＥ ２ ｇｅｎｅ ＴａＰＨＯ２￣Ａ１ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｕｐｔａｋｅ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｃｏｍｍｏｎ ｗｈｅａｔ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ２０１６ꎬ６:２９８５０.
[８０] Ｚｈａｎｇ Ｊ ＨꎬＺｈａｎｇ Ｈ ＴꎬＬｉ Ｓ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｙｉｅｌｄ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｔｈｒｏｕｇｈ ｍａｎｉｐｕｌａｔｉｎｇ ｏｆ ａｎ ＡＲＥ１ ｏｒｔｈｏｌｏｇ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ

ｗｈｅａｔ ｂｙ ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０２１ꎬ６３(９):１６４９－１６６３.
[８１] Ｌｉ Ｓ ＭꎬＺｈａｎｇ Ｙ ＦꎬＬｉｕ Ｙ Ｌꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ｅ３ ｌｉｇａｓｅ ＴａＧＷ２ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＴａＡＲＲ１２ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｔｏ ｐｒｏｍｏｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ

ｗｈｅａｔ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０２４ꎬ３６(３):６０５－６２５.
[８２] Ｊｉａｎ ＣꎬＰａｎ Ｙ ＸꎬＬｉｕ Ｓ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＴａＧＷ２￣ＴａＳＰＬ１４ ｍｏｄｕｌｅ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｉｌｌｅｒ ｎｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ ｉｎ ｗｈｅａｔ[ Ｊ] .

Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０２４ꎬ６６(９):１９５３－１９６５.
[８３] Ｌｉｕ Ｓ ＪꎬＬｉｕ ＨꎬＧｕｏ Ｍ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｋｎｏｃｋｏｕｔ ｏｆ ＧＲＡＩＮ ＷＩＤＴＨ２ ｈａｓ ａ ｄｕａｌ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｌｅａｆ ｒｕｓｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ ｉｎ

ｗｈｅａｔ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２４ꎬ２２(７):２００７－２００９.
[８４] Ｌｉ Ｓ ＭꎬＬｉ ＴꎬＺｈａｎｇ Ｐ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ｅ３ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ ｌｉｇａｓｅ ＴａＧＷ２ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅｓ ＴａＳｎＲＫ１γ ａｎｄ ＴａＶＰＳ２４ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｔｏ ｅｎｈａｎｃｅ ｓｔｒｉｐｅ ｒｕｓｔ

ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ｗｈｅａｔ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２５ꎬ２３(３):７５０－７６５.
[８５] Ｇａｏ Ｙ ＪꎬＡｎ Ｋ ＸꎬＧｕｏ Ｗ Ｗꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＴａＮＡＣ０１９ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｇｌｕｔｅｎｉｎ ａｎｄ ｓｔａｒｃｈ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｔｓ

ｅｌｉｔｅ ａｌｌｅｌｅ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｗｈｅａｔ ｇｒａｉｎ ｑｕａｌｉｔｙ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０２１ꎬ３３(３):６０３－６２２.
[８６] Ｌｉｕ Ｃ Ｘꎬ Ｚｈｏｎｇ ＹꎬＱｉ Ｘ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｘｔｅｎｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎ ｖｉｖｏ ｈａｐｌｏｉｄ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ ｆｒｏｍ ｄｉｐｌｏｉｄ ｍａｉｚｅ ｔｏ ｈｅｘａｐｌｏｉｄ ｗｈｅａｔ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ

Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２０ꎬ１８(２):３１６－３１８.
[８７] Ｌｕｏ Ｊ ＭꎬＬｉ Ｓ ＹꎬＸｕ Ｊ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｐｙｒａｍｉｄｉｎｇ ｆａｖｏｒａｂｌｅ ａｌｌｅｌｅｓ ｉｎ ａｎ ｅｌｉｔｅ ｗｈｅａｔ ｖａｒｉｅｔｙ ｉｎ ｏｎｅ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｂｙ ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｍｕｌｔｉｐｌｅｘ ｇｅｎｅ

ｅｄｉｔｉｎｇ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ２０２１ꎬ１４(６):８４７－８５０.
[８８] Ｚｈａｎｇ Ｘ ＹꎬＪｉａ Ｈ ＹꎬＬｉ Ｔꎬｅｔ ａｌ. ＴａＣｏｌ￣Ｂ５ ｍｏｄｉｆｉｅｓ ｓｐｉｋｅ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ｉｎ ｗｈｅａｔ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２２ꎬ３７６(６５８９):１８０－１８３.
[８９] Ｌｉ Ｈ ＮꎬＨｕａ Ｌꎬ Ｚｈａｏ Ｓ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｌｏｎｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｗｈｅａｔ ｌｅａｆ ｒｕｓｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ Ｌｒ４７ ｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｅｄ ｆｒｏｍ Ａｅｇｉｌｏｐｓ ｓｐｅｌｔｏｉｄｅｓ [ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ
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王巍ꎬ南京农业大学农学院教授、博导ꎮ 曾在美国堪萨斯州立大学担任助理教授(研究系列)ꎬ于 ２０２３
年入选江苏省特聘教授ꎬ并通过高层次人才引进加入南京农业大学农学院ꎮ 以(共同)第一作者在

Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ、Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌ 和 Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ 等杂志发表论文ꎬ受邀参编英文专著

一部ꎬ在国际学术会议作报告 ２ 次ꎮ 主要从事小麦高通量基因编辑工具的开发和应用ꎬ打破了小麦基

因编辑技术对转基因的依赖ꎬ开发了 ＲＮＡ 病毒介导的小麦基因编辑技术ꎬ实现了低成本、高通量的小

麦基因编辑ꎮ 将小麦基因编辑技术与基因组学技术相结合ꎬ加速小麦产量和抗病性状关键调控基因

挖掘ꎬ并应用于小麦育种ꎮ

王秀娥ꎬ南京农业大学二级教授ꎬ钟山学者首席教授ꎮ 任作物遗传与种质创新利用全国重点实验室副

主任、农业农村部华东作物基因资源与种质创制重点实验室主任、中国－肯尼亚作物分子生物学“一带

一路”联合实验室主任、江苏省遗传学会理事长、«作物学报»等期刊编委ꎮ 入选农业农村部科研杰出

人才与创新团队、农业农村部神农英才计划领军英才、江苏省现代农业产业技术创新团队首席专家、
江苏省现代农业产业体系岗位科学家、江苏省“３３３”工程第二层次培养对象ꎮ 从事小麦遗传育种研究

３０ 余年ꎬ主要开展麦类作物新基因的发掘和育种利用以及种质创新理论和技术研究ꎮ 先后主持国家

自然科学基金重点项目、国家重点研发计划项目等 ３０ 余项ꎻ获国家科技进步奖二等奖和国家技术发明

奖二等奖各 １ 项ꎬ教育部高校科学研究优秀成果奖(技术发明奖和科技进步奖)一等奖各 １ 项ꎻ发表论

文 １６０ 余篇ꎬ其中 ＳＣＩ 论文 ６０ 余篇ꎮ 参编教材和专著 ４ 部ꎮ 获批发明专利 ２０ 余件、植物新品种保护权 ３ 项ꎮ
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