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摘要  植物的生长发育容易受到外界环境变化的影响。非生物胁迫发生时, 表观遗传机制对胁迫应答基因的表达调控发挥

了十分重要的作用。近年来, 调控植物非生物胁迫应答的表观遗传机制研究取得了一系列重要进展, 为进一步深入解析植

物响应非生物胁迫的分子机制奠定了基础。该文对DNA甲基化修饰、组蛋白修饰、染色质重塑和非编码RNA等主要表观遗

传调控方式在植物响应非生物胁迫中的作用进行了简要综述。 
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在自然状态下, 植物的整个生长周期均处于固着

状态, 不像动物能够主动自发地躲避不良环境, 因此

必然会受到来自外界生物与非生物胁迫的影响。正是

由于植物处于这样一个极易受到环境胁迫的状态, 其
自身进化出一系列自我保护和适应与抵制不良环境

的机制(Boyko and Kovalchuk, 2008)。对植物生长发

育的胁迫包括内部或外部因素。内部胁迫主要为植物

自身基因的突变或异常细胞对机体代谢产生的不利

影响; 外部胁迫则可分为生物与非生物胁迫。生物胁

迫包括病原感染、食草动物和种内竞争等; 非生物胁

迫由不利的环境条件引起(如不适宜的温度、水分和

营养物质的利用以及光照条件等), 这两种外部胁迫

可以是永久性的也可以是临时状态(Madlung and 
Comai, 2004)。 

为了能够在胁迫条件下生存, 植物进化出复杂的

机制来感知外部信号, 从而对环境变化做出最佳反应

(图1)。植物激素(如水杨酸(SA)、茉莉酸(JA)、乙烯

(ET)和脱落酸(ABA)等内源性分子)在调节植物对生

物以及非生物胁迫的抵御过程中扮演着重要角色

(Bostock, 2005; Lorenzo and Solano, 2005; Mauch- 
Mani and Mauch, 2005)。这些激素信号可通过MAP
激酶级联反应调控转录因子(如MYC、MYB、NAC、

ZF和HSF等)参与胁迫相关基因的表达调控(Fujita et 
al., 2006)。同时, 有研究者认为活性氧(ROS)的产生

是植物抵御生物胁迫与非生物胁迫共有的关键过程

(Torres and Dangl, 2005)。除转录因子的调控, 通过

染色质结构变化调控基因转录也是植物响应胁迫的

重要方式, 是表观遗传机制调控植物应答外界胁迫的

主要体现。 
表观遗传最早被定义为有丝分裂以及减数分裂

过程中无法用DNA序列的改变来解释基因功能的可

继承性改变(Russo et al., 1996)。目前, 人们一致认

为表观遗传是研究没有DNA序列变化的、可遗传的基

因表达改变(Wu and Morris, 2001)。表观遗传调控机

制主要包括DNA甲基化、组蛋白修饰、染色质重塑以

及非编码RNA等。越来越多的研究表明, 上述表观遗

传机制在植物应答环境胁迫中发挥了非常重要的作

用。本文简要阐述近年来表观遗传机制调节植物响应

非生物胁迫的一系列研究成果。 

1  DNA甲基化 

1.1  植物体内的DNA甲基化修饰 

DNA甲基化是指以DNA为受体, 在DNA甲基转移酶的

作用下, 将供体S-腺苷甲硫氨酸上的1个甲基转移至胞

嘧啶的第5位碳原子上, 从而形成5-甲基胞嘧啶(m5C)
的过程(Sahu et al., 2013)。1925年, m5C首次在结核

分枝杆菌的结核菌素的水解产物中被发现(Johnson 
and Coghill, 1925)。随后, 在植物中发现了较高水平的

m5C甲基化修饰(Vanyushin and Belozerskii, 1959)。 

·特邀综述· 
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图1  植物响应非生物胁迫的表观遗传调控途径 
 
Figure 1  Epigenetic regulation in abiotic stress tolerance in 
plant 

 
DNA胞嘧啶甲基化修饰主要包括不对称(mCpHpH)
甲基化和对称(mCpG和mCpHpG)甲基化。例如, 在
拟南芥(Arabidopsis thaliana)中, CG、CHG与CHH的

甲基化水平分别为24%、6.7%和1.7%; 并且在同一

植物的不同组织或同一组织的不同发育阶段, 其基因

组DNA的甲基化位点和水平也不一样(Dhar et al., 
2014)。 

植物基因组DNA甲基化的方式主要有2种, 一种

是从头甲基化, 在DNA复制后的新生链中, DNA甲基

化酶在没有甲基化修饰的位点上重新催化DNA甲基

化。第2种是维持甲基化, 即在半甲基化的新生DNA
双链中, 新合成的DNA链以旧模板链为范本, 完成另

一条新合成的DNA单链的甲基化。由于其对称特性, 
在DNA复制之后, CpG和CpHpG位点的甲基化比较

容易被复制, 所以该位点的甲基化通常是通过维持机

制实现。相比之下, 非对称的CpHpH位点的甲基化则

需要在每一次的DNA复制后重新建立(Karlsson et 
al., 2011)。研究发现, 3种位点的甲基化由3种特定的

甲基化酶催化, 分别为MET1 (DNA methyltransfer- 
ase 1)、CMT3 (Chromomethylase 3)和DRM (Do-
mains rearranged methylase)。MET1是哺乳动物

Dnmt1的同源基因, 主要负责CpG位点的甲基化, 在
拟南芥met1突变体中, DNA全局性的甲基化程度明

显下降, 导致拟南芥表现出晚花表型(Kankel et al., 
2003); CMT3是植物特有的甲基化酶, 负责着丝粒附

近的重复序列以及转座子的CpHpG位点甲基化

(Lindroth et al., 2001)。DRM特异性介导植物DNA上
CHG与CHH位点的甲基化修饰。研究发现, DRM2负
责的对称与非对称位点甲基化修饰主要通过RNA介

导的DNA甲基化修饰实现, 即RdDM (RNA-directed 
DNA methylation)途径完成。植物基因组全局性DNA
甲基化水平需要通过DNA甲基化和去甲基化的动态

平衡进行调节, 然而DNA去甲基化的机制一直备受

争议。人们普遍认为DNA去甲基化既存在主动去甲基

化过程又存在被动去甲基化过程。被动去甲基化的发

生主要是由于DNA复制后从头甲基化的过程被抑制, 
或者亲本甲基化印迹不能够被维持(Kankel et al., 
2003)。而主动去甲基化的过程主要由一些DNA糖基

化酶和AP裂解酶调控, 如DME (DEMETER)、DML2 
(DEMETER LIKE 2)、DML3以及ROS1 (REPRES- 
SOR OF SILENCING 1)等(Gong et al., 2002; Kino- 
shita et al., 2004)。 

1.2  DNA甲基化调控植物响应非生物胁迫 

DNA甲基化修饰在调节植物响应外界环境胁迫中发

挥了非常重要的作用。最近几年的研究表明, 全基因

组DNA甲基化修饰的改变与植物响应非生物胁迫密

切相关(Boyko et al., 2010; Karan et al., 2012; Wang 
et al., 2014)。许多与DNA甲基化修饰相关的基因参

与了植物的非生物胁迫应答过程(表1)。在植物响应高

盐、干旱、温度和重金属等非生物胁迫过程中, 植物

的特定基因或整个基因组水平的DNA甲基化修饰都

会发生改变, 从而提高植物对不良环境的适应性, 确
保植物在逆境条件下的生长发育。通常情况下, 非生

物胁迫诱导的DNA甲基化修饰的改变发生在整个基 
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表1  植物中受DNA甲基化修饰调节的非生物胁迫应答相关基因 
Table 1  Abiotic stress responsive genes regulated by DNA-methylation in plants 
基因 物种 胁迫类型 参考文献 
Asr1, Asr2 番茄(Solanum lycopersicum) 干旱胁迫 González et al., 2011; 2013 
NtGPDL 烟草(Nicotiana tabaccum cv. ‘Xanthi nc’) 低温胁迫 Choi and Sano, 2007 
OsMYB91 水稻(Oryza sativa) 盐胁迫 Zhu et al., 2015 
Glyma11g02400 
Glyma16g27950 
Glyma20g30840 

大豆(Glycine max) 盐胁迫 Song et al., 2012 

SPCH, FAMA 拟南芥(Arabidopsis thaliana) 湿度胁迫 Tricker et al., 2012 
ZmMI1, Ac/Ds 玉米(Zea mays) 低温胁迫 Steward et al., 2002 
Tam3 金鱼草(Antirrhinum majus) 低温胁迫 Hashida et al., 2006 
NRPD2 拟南芥(A. thaliana) 高温胁迫 Popova et al., 2013 

 

 
因组水平。例如, Wang等(2011)以水稻(Oryza sativa) 
DK151和IR64为研究材料, 发现由干旱胁迫诱导的

DNA甲基化位点的改变占全基因组DNA甲基化位点

的12%左右, 这些甲基化的变化有29%在胁迫解除时

仍然被保留; 并且干旱诱导的DNA甲基化还表现出

组织及发育时期的特异性。Ferreira等(2015)在研究

盐胁迫下DNA甲基化水平的变化时, 发现盐胁迫耐

受型水稻材料Pokkali和敏感型水稻材料IR29基因组

全局性的DNA甲基化水平在盐胁迫下发生了明显改

变, 并且这种DNA甲基化水平的改变具有基因型及

组织特异性。此外, 非生物胁迫下, DNA甲基化水平

的改变往往还会伴随其它调节机制。例如, Karan等
(2012)在研究水稻响应盐胁迫时, 发现逆转录转座

子、非生物胁迫应答基因以及染色质修饰因子在盐胁

迫下都具有不同的表达模式, 同时鉴定了不同水稻品

种盐胁迫诱导的DNA甲基化模式。而对于水稻而言, 
在水稻根细胞内相关基因的去甲基化修饰对其响应

盐胁迫也具有重要作用(Wang et al., 2011)。Zhu等
(2015) 在研究水稻 R2R3 类型的 MYB 转录因子

OsMYB91时, 发现OsMYB91的表达受非生物胁迫

诱导, 特别是盐胁迫。进一步研究发现, 该基因启动

子区域的DNA甲基化水平改变是导致该基因在胁迫

下表达发生变化的主要原因。除了拟南芥和水稻等常

见模式植物, 人们也对其它植物响应胁迫时的DNA
甲基化修饰进行了研究。例如, Bharti等(2015)在研究

盐胁迫下, 类黄酮生物合成和抗氧化途径的酶基因是

否受到表观遗传调控时, 发现这些基因启动子区域甲

基化状态改变使得相关基因的表达水平升高, 从而导

致过表达AtROS1的转基因烟草(Nicotiana tabacum)
表现出对盐胁迫的耐受性。Lu等(2017)利用Me-DIP
测序技术对棉花(Gossypium hirsutum)在盐胁迫下全

基因组的DNA甲基化水平进行了研究, 为理解棉花

盐胁迫反应的表观遗传修饰变化提供了有价值的信

息。同样, 也有研究发现, 苜蓿(Medicago spp.)在盐

胁迫下, 全基因组水平的DNA甲基化程度增加, 特别

是在高盐胁迫下尤为明显(Al-Lawati et al., 2016)。目

前, 有关DNA甲基化修饰水平影响植物响应非生物

胁迫的具体机制还有待深入研究。 

2  组蛋白修饰 
2.1  植物体内的组蛋白修饰 

组蛋白修饰是表观遗传调控研究领域的热点。核小体

是染色质的基本组成单位, 由约146 bp的DNA缠绕

各两分子的核心组蛋白H2A、H2B、H3和H4形成的

八聚体构成(Luger et al., 1997)。伸出核小体外的核

心组蛋白的N端可被共价修饰, 这些修饰主要包括乙

酰化、甲基化、磷酸化、泛素化、生物素化、ADP核
糖基化以及类泛素化等(Strahl and Allis, 2000)。核心

组蛋白N端赖氨酸可被组蛋白乙酰化酶HATs (his-
tone acetyltransferase)和组蛋白去乙酰化酶HDACs 
(histone deacetylation transferase)进行乙酰化和去

乙酰化修饰。在拟南芥中, HATs分为4个不同的家族, 
研究表明HATs在植物发育(Bertrand et al., 2003; 
Long et al., 2006)和胁迫应答(Pavangadkar et al., 
2010)中具有重要作用。真核生物的HDACs包含RP- 
D3 (Reduced Potassium Deficiency 3)、SIR2 (Silent 
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Information Regulator 2)和HD2 (TypeIIHDAC) 3个

主要蛋白家族, 其中HD2是植物特有的HDACs (Pan- 

dey et al., 2002)。在拟南芥中含有10个RPD3/HDA1

去乙酰化酶家族蛋白(Alinsug et al., 2009), 其中

HDA6能影响转基因的表达(Murfett et al., 2001)、

DNA甲基化(Aufsatz et al., 2002)以及rRNA基因的调

控(Probst et al., 2004)。同时研究发现, HDA19能与

WRKY转录因子结合, 从而调控植物的基本防御反应

(Kim et al., 2008)。另外, HDA6和HDA19在拟南芥种

子萌发、盐胁迫以及ABA诱导的基因表达方面都发挥

十分重要的作用(Chen et al., 2010)。 

组蛋白的甲基化和去甲基化通常发生在精氨酸

和赖氨酸残基上, 赖氨酸残基的甲基化主要由含有

SET结构域的赖氨酸甲基转移酶HKMTs催化形成

(Pontvianne et al., 2010)。SET结构域蛋白可分为

TrxG (Trithorax Group)、E(Z) (Enhancer of Zeste)、

SU (VAR)以及ASH1 (Absent, Small, or Homeotic dis- 

cs) 4个家族, 分别负责组蛋白H3K4、H3K9、H3K27

和H3K36的甲基化修饰。在拟南芥中, TrxG家族蛋白

SDG25 (Berr et al., 2009)、E(Z)家族蛋白CLF 

(Chanvivattana et al., 2004)以及ASH1家族蛋白

SDG8和SDG26 (Xu et al., 2008)都参与开花时间的

调控。组蛋白去甲基化酶HDMs包括KDM1/LSD1家

族和JmjC结构域蛋白家族两类(Liu et al., 2010)。这

两类蛋白质都可通过氧化反应直接去除组蛋白上的

甲基化修饰。KDM1/LSD1以黄素为辅助因子, 只能

对一、二甲基化修饰进行去甲基, 并不能对三甲基化

去甲基; JmjC结构域蛋白需要二价铁和α酮戊二酸作

辅助因子, 可以对一、二、三甲基化修饰去甲基。截

至目前, 拟南芥中报道了4个KDM1/LSD1家族以及

21个JMJ家族组蛋白去甲基化酶, 它们主要参与拟南

芥的开花调控(Saze et al., 2008; Liu et al., 2010)。

组蛋白的乙酰化、磷酸化和泛素化修饰一般与基因转

录激活有关, SUMO化和生物素化与转录抑制相关。

已有的研究显示 , 与胁迫相关的基因激活主要由

H3K4、H3K36甲基化以及H3K9乙酰化调控 , 而

H3K9、H3K27甲基化和H3去乙酰化主要参与相关基

因的沉默过程(Qiao and Fan, 2011)。 

2.2  组蛋白修饰与植物响应非生物胁迫 

除DNA甲基化修饰外, 组蛋白修饰也是植物响应非

生物胁迫的重要表观调控途径之一。近年来, 有许多

关于组蛋白甲基化、乙酰化和磷酸化等修饰参与植物

非生物胁迫应答过程的报道(表2)。在模式植物拟南芥

中, SKB1可以改变胁迫相关基因的H4R3sme2水平, 

其缺失突变会导致拟南芥产生对盐胁迫超敏感的表

型(Zhang et al., 2011b)。类似地, 拟南芥组蛋白乙酰

转移酶GCN5通过影响HSFA3 (Heat Stress Tran-

scription Factors 3)和UVH6 (UV-HYPERSENSI- 

TIVE 6)基因启动子区域的H3K9和H3K14的乙酰化

水平来调节应答基因的转录。因此, 缺失GCN5的拟

南芥突变体表现出对热胁迫的耐受性 (Hu et al., 

2015)。在水稻中, 组蛋白乙酰转移酶基因OsHATs

的转录水平和组蛋白H3和H4赖氨酸残基乙酰化水平

的变化都参与了水稻的干旱胁迫调控(Fang et al., 

2014)。Luo等(2012)在研究植物特异的组蛋白去乙酰

化酶HD2时, 发现ABA和NaCl能抑制HD2A、HD2B、

HD2C以及HD2D等基因的表达水平, HD2的T-DNA

插入突变体表现出对ABA和NaCl的敏感性, 同时降

低了对盐胁迫的耐受性。此外, 在组蛋白去乙酰化方

面 , Zheng等(2016)发现拟南芥组蛋白去乙酰化酶

HDA9在调节拟南芥响应盐胁迫和干旱胁迫时发挥重

要作用。由此可见, 组蛋白的多种修饰类型都参与了

非生物胁迫的调节过程。 

通常情况下, 植物在响应非生物胁迫时, 体内的

组蛋白修饰往往会与一些植物内源激素联系在一起。

例如, Ding等(2011)发现在干旱胁迫下, 组蛋白甲基

转移酶ATX1能够增强ABA合成途径的关键基因

NCED3启动子区域的H3K4me3修饰, 从而促进该基

因的表达。后续研究发现, 在干旱胁迫下, 拟南芥atx1

突变体NCED3基因上的RNA聚合酶II和H3K4me3的

富集程度明显下降, 并且与ABA相关的某些基因(如

RD29A和RD29B)的转录水平也明显下降。类似研究

发现, MSI1-HDA19复合物也参与了ABA介导的拟南

芥应答盐胁迫过程(Mehdi et al., 2016)。另外, 组蛋

白修饰对胁迫的调控不仅局限于单一的某一类修饰, 

而是多种修饰协同作用。例如, Wang等(2015)发现玉

米(Zea mays)叶片在热胁迫下, 组蛋白修饰与叶片

细胞的程序性死亡过程有密切联系。玉米叶片在响应

热胁迫的过程中, 体内H3K9ac和H4K5ac水平显著

升高, H3K9me2水平下降, H3K4me2水平保持不变。

Kim等(2012)研究发现, 拟南芥在干旱胁迫下, 组蛋 
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表2  植物中参与非生物胁迫应答的组蛋白修饰相关基因 
Table 2  Histone modification related genes involved in abiotic stresses in plants 
基因 物种 胁迫类型 参考文献 
HDACs 拟南芥(Arabidopsis thaliana ) 盐胁迫 Luo et al., 2012 
SKB1 拟南芥(A. thaliana ) 盐胁迫 Zhang et al., 2011b 
MSI1, HDA19 拟南芥(A. thaliana ) 盐胁迫 Mehdi et al., 2016 
HDA9 拟南芥(A. thaliana ) 盐胁迫, 干旱胁迫 Zheng et al., 2016 
HDA705 水稻(Oryza sativa) 盐胁迫 Zhao et al., 2016 
GCN5 拟南芥(A. thaliana ) 热胁迫 Hu et al., 2015 
HDT701 水稻(O. sativa) 盐胁迫 Zhao et al., 2014 
AtABO1 拟南芥(A. thaliana ) 干旱胁迫 Chen et al., 2006 
ADH1, PDC1 水稻(O. sativa) 淹水胁迫 Tsuji et al., 2006 
OsHAG702, OsHAG704 
OsHAC701, OsHAC704 

水稻(O. sativa) 干旱胁迫 Liu et al., 2012 

OsHAG703, OsHAM701 
OsHAC703, OsHAF701 

水稻(O. sativa) 干旱胁迫 Liu et al., 2012; Fang et al., 2014 

AtATX1 拟南芥(A. thaliana ) 干旱胁迫 Ding et al., 2011 
OsDREB1bc 水稻(O. sativa) 盐胁迫, 低温胁迫 Roy et al., 2014 
HvTX1, HvPKDM7 大麦(Hordeum vulgare) 干旱胁迫 Papaefthimiou and Tsaftaris, 2012
MYST, ELP3, GCN5 大麦(H. vulgare) 干旱胁迫 Papaefthimiou et al., 2010 
AtHD2C 拟南芥(A. thaliana ) 干旱胁迫 Sridha and Wu, 2006 
AtMSI1, AtCHR12 拟南芥(A. thaliana ) 干旱胁迫, 高温胁迫 Alexandre et al., 2009 
AtBRM 拟南芥(A. thaliana ) 干旱胁迫 Berr et al., 2012 
 

 
白的H3K4me3和H3K9ac修饰在干旱诱导的一些基

因(如RD20和RD29a)上有明显富集。水稻在淹水胁

迫下 , 胁迫响应基因ADH1以及PDC1编码区的

H3K4me2和H3K4me3水平显著上升, 而且胁迫后期

ADH1和PDC1染色质区域的H3乙酰化水平也明显升

高 (Tsuji et al., 2006)。Roy等 (2014)在研究水稻

OsDREB1bc基因时, 发现该基因能被低温特异性诱

导表达, 其过表达植株对高盐和低温胁迫表现出超高

的耐受性。进一步研究发现, 在此类非生物胁迫下, 
该基因启动子区域的H3K9ac水平大幅度升高; 同时, 
H3K14ac和H3K27ac水平也呈现出位点特异性增加

的趋势。除了组蛋白甲基化和乙酰化修饰外, 有研究

表明组蛋白SUMO化修饰也参与了植物应答非生物

胁迫过程。在高温和氧化应激条件下, SUMO化修饰

可调控组蛋白乙酰化和DNA甲基化, 从而影响全基

因组的转录(Miller et al., 2010)。由此可见, 大量研究

结果表明, 组蛋白修饰在植物响应非生物胁迫过程中

具有十分重要的作用。但是, 关于不同组蛋白修饰类

型之间以及组蛋白修饰与其它表观遗传调控途径的

协同作用还需进一步研究, 介导协同调控植物应答非

生物胁迫过程中的关键分子还有待挖掘。 

3  小RNA 

3.1  植物中的小RNA 

在植物中, 小RNA (sRNA)是不具有编码功能的、对

基因表达有调控作用的一类RNA分子, 其主要通过

调节mRNA的稳定性、沉默基因转录或参与DNA甲基

化等过程参与植物的生长发育(Ramachandran and 
Chen, 2008)。因此, 小RNA也是一种重要的表观遗

传调控因子。随着研究的不断深入, 对植物中sRNA
的认识也有了突破性进展。以水稻为例, 研究发现, 
在水稻中存在上百种sRNA, 并且在不同的生长条件

下, 不同水稻品种的不同组织中sRNA的表达水平明

显不同(Chen and Wu, 2010; He et al., 2010; Zhang 
et al., 2014)。目前, 在植物中研究较多的是siRNA 
(small interfering RNA)和miRNA (microRNA)。si- 
RNA是在DCL (Dicer-like protein)酶作用下由长双链

RNA前体加工而来, 目前发现参与基因转录和转录

后调控的内源性siRNA有nat-siRNA、 ta-siRNA和
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hc-siRNA等(Mallory and Vaucheret, 2006)。miRNA
是内源基因编码的一类能与靶mRNA互补配对的一

种单链小RNA, 主要参与基因的转录后调控。大量研

究表明, siRNA和miRNA在植物生长发育和非生物胁

迫响应过程中发挥重要作用(Phillips et al., 2007; 
Sunkar et al., 2007)。 

3.2  小RNA与植物应答非生物胁迫 

迄今已有许多研究证明, 小RNA在调控植物响应非

生物胁迫中扮演着十分重要的角色(表3)。小RNA常

通过RdDM (RNA-directed DNA methylation)途径影

响DNA甲基化修饰, 进而响应非生物胁迫。Huang等
(2016)发现, SlAGO4A作为RNA介导的DNA甲基化

途径的重要因子参与了番茄(Solanum lycopersicum)
应答干旱和高盐胁迫的过程。相比野生型, SlAGO4A
下调的转基因番茄植株表现出对干旱和高盐的耐受

性。同样, 在研究RdDM途径的过程中, Naydenov等
(2015)发现RdDM途径中的2个植物特异的RNA聚合

酶PolIV和PolV参与了高温胁迫下DRM2基因的表达

调控, 并且在PolIV和PolV的缺失突变体中, ROS基

因的表达也受到抑制。Tricker等(2012)在研究气孔发

育时, 发现siRNA参与了拟南芥气孔发育的2个关键

基因SPECHLESS和FAMA在低湿度胁迫下的DNA
甲基化过程, 从而调节拟南芥对湿度改变的适应。通

常情况下, 当植物处于不良环境时, 体内并非仅有某

一特定miRNA的表达发生变化, 而是大量的miRNAs
表达都发生改变。例如, 在水稻中, 干旱诱导下有mi- 
R170和miR171等11个sRNA表达下调, 有miR474和
miR845等8个sRNA表达上调(Zhou et al., 2010); 野
生二粒小麦(Triticum turgidum ssp. dicoccoides)在
干旱胁迫下有13个miRNAs会受到不同程度的调控

(Kantar et al., 2011)。许多研究表明, miRNA相关基

因的突变都会对植物的叶片发育产生影响。拟南芥中

编码NFYA5转录因子的基因在干旱胁迫下能通过

ABA依赖途径被miR169靶向调控, 敲除突变体nfya5
和miR169的过表达植株都表现出叶片失水加快以及

对干旱胁迫十分敏感等表型。基因芯片分析发现 , 
NFYA5对许多应答干旱胁迫的基因具调控作用(Li et 
al., 2008)。在水稻中, miRNA319基因家族有2个成

员, 即Osa-MIR319a和Osa-MIR319b。其过表达植株

相比野生型都具有较宽的叶片, 并且具有较强的低温

耐受性。进一步研究发现, miR319的靶基因OsPCF5
和OsPCF8的RNAi转基因植物也表现出同样的低温

耐受性, 表明miR319具有调控植物适应低温胁迫的

重要作用(Yang et al., 2013)。综上, 目前的研究表明, 
在非生物胁迫过程中, 很多小RNA的表达都会发生

改变, 但是哪些小RNA才是真正参与胁迫应答调控

的直接分子, 尚待进一步研究。 

4  染色质重塑与非生物胁迫 

ATP依赖的染色质重塑是染色质重塑复合体利用

ATP水解释放的能量来改变染色质结构, 从而调控真

核生物基因表达的一种重要的表观遗传调控机制

(Racki and Narlikar, 2008)。ATP依赖的染色质重塑

复合物主要分为4个家族: SWI/SNF家族、ISWI家族、

CHD家族和INO80家族。SWI/SNF是第1个被发现的

ATP依赖的染色质重塑复合物 (Sudarsanam and 
Winston, 2000)。SWI/SNF复合物通过改变染色质结

构在DNA修饰、重组以及基因表达中发挥重要作用

(Geiman and Robertson, 2002)。研究表明, SWI/ 
SNF复合物也参与了环境胁迫对植物生长发育的调

控。例如, 在拟南芥中, 过表达SNF2/Brahma类型的

染色质重塑蛋白AtCHR12, 该过表达植株在干旱和

高温等胁迫下表现出花芽以及初生茎生长停滞现象

(Mlynárová et al., 2007) 。同时 , 有研究表明 , 
SWI/SNF和CHD复合物都参与了ABA调控的拟南芥

种子萌发及生长等过程(Perruc et al., 2007; Saez et 
al., 2008)。 

染色质重塑复合物在调节非生物胁迫相关基因

的表达中起重要作用(表4)。对拟南芥的研究表明, 
SWI3B能与ABA通路重要调控因子HAB1结合, 从而

参与ABA调节的植物对非生物胁迫的适应过程。

HAB1是ABA信号通路中起关键作用的负调控因子, 
拟南芥swi3b突变体表现出种子萌发对ABA的弱敏感

性, ABA应答基因RAB18和RD29B的表达下降, 并且

发现ABA能降低HAB1在RAB18和RD2B基因启动子

上的富集(Saez et al., 2008; Yuan et al., 2013)。在

拟南芥中 ,  植物对ABA的响应大多通过转录因子

ABI5调节。Han等(2012)发现, SWI2/SNF2家族成员

BRM的功能缺失导致拟南芥对ABA超敏感, BRM能

与ABI5基因结合, BRM的缺失使得核小体不稳定, 进 
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表3  植物中参与非生物胁迫的小RNA基因及受小RNA调控的相关基因 
Table 3  sRNA and sRNA-regulated genes involved in abiotic stresses in plants 
基因 物种 胁迫类型 参考文献 
SlAGO4A 番茄(Solanum lycopersicum) 干旱胁迫, 盐胁迫 Huang et al., 2016 
19 different miRNAs 水稻(Oryza sativa) 干旱胁迫 Zhou et al., 2010 
13 different miRNAs 野生二粒小麦(Triticum turgidum ssp. dicoccoides) 干旱胁迫 Kantar et al., 2011 
CSD1, CSD2, CCS 拟南芥(Arabidopsis thaliana ) 高温胁迫 Guan et al., 2013 
NFYA5 拟南芥(A. thaliana ) 干旱胁迫 Li et al., 2008 
OsPCF5, OsPCF8 水稻(O. sativa) 低温胁迫 Yang et al., 2013 
GmNFYA3 大豆(Glycine max ) 干旱胁迫 Ni et al., 2013 
Phvul.010g120700 菜豆(Phaseolus vulgaris) 干旱胁迫 Sosa-Valencia et al., 2017
SlNF-YA1/2/3, SlMRP1 番茄(S. lycopersicum) 干旱胁迫 Zhang et al., 2011a 
BHLH23 鹰嘴豆(Cicer arietinum) 干旱胁迫 Hajyzadeh et al., 2015 
 
 
表4  植物中参与非生物胁迫的染色质重塑相关基因 
Table 4  Chromatin remodeling related genes involved in abiotic stresses in plants 
基因 物种 胁迫类型 参考文献 
AtCHR12 拟南芥(Arabidopsis thaliana ) 干旱, 高温胁迫 Mlynárová et al., 2007 
BRM 拟南芥(A. thaliana ) ABA, 干旱胁迫 Han et al., 2012 
AtCHR23 拟南芥(A. thaliana ) 盐胁迫 Folta et al., 2014 
ATL1 水稻(Oryza sativa) 碱胁迫 Guo et al., 2014 
AtASF1A/B 拟南芥(A. thaliana ) 热胁迫 Weng et al., 2014 
AtNAP1 拟南芥(A. thaliana ) 盐胁迫 Liu et al., 2009 
 

 
而使ABI5的转录受到抑制, 最终使得brm突变体表现

出对干旱的耐受性。而ABA信号转导途径的关键组分

SnRK2和PP2CA分别能够介导BRM的磷酸化和去磷

酸化, 从而快速调控BRM的活性(Peirats-Llobet et al., 
2015)。此外, 研究还发现, AtMMS21介导的泛素化能

够提高拟南芥根发育过程中BRM的稳定性(Zhang et 
al., 2017)。另外, 最近研究发现, 一种植物特异的

H3K27去甲基化酶REF6 (RELATIVE OF EARLY 
FLOWERING 6)能够结合在带有CTCTGYTY基序的

基因组区域, 催化H3K27me3去甲基化并促进BRM
结合在该区段, 该研究揭示了组蛋白修饰与染色质重

塑的协同作用(Li et al., 2016)。 
不依赖于ATP的染色质组装蛋白(如拟南芥组蛋

白分子伴侣ASF1)也参与非生物胁迫过程。在热激条

件下, AtASF1A和AtASF1B缺失突变体Atas1fab表现

出对热胁迫高度敏感。进一步研究发现, 突变体内的

HSPs和HsfA2等与热胁迫相关的基因表达受到抑制, 
同时AtASF1A/B缺失也影响了拟南芥体内的H3K56- 
ac水平(Weng et al., 2014)。该研究进一步揭示了在

植物响应非生物逆境的过程中, 多种表观遗传调控途

径可以协同发挥作用。另外, 有研究表明, 核仁染色

质与胁迫引起的DNA损伤有关(James et al., 2014)。
染色质多重构象变化的平衡取决于染色质与特异的

核仁DNA结合蛋白、组蛋白修饰、组蛋白变体以及

DNA甲基化等相关因子的相互作用。染色质重塑复

合体成员众多, 功能复杂, 目前仅有很少成员的功

能被报道, 相信随着对更多染色质重塑因子的研究, 
其在植物响应非生物胁迫中的作用也将不断得到揭

示。 

5  非生物胁迫下的表观遗传记忆 

通常情况下, 植物处于自然环境状态受到的非生物胁

迫具有短暂性和循环性等特点。研究认为这种可预测

的、循环的环境改变能够激发植物产生胁迫记忆。

“防御启动”是目前人们最为熟知的一种胁迫记忆

现象, 即植物会记忆病原体的第1次攻击, 从而产生

一个更加强大的对同一病原第2次攻击的防御反应



588  植物学报  53(5)  2018   

(Kinoshita and Seki, 2014)。这种反应往往具有快速、

有效和增强性等特点。植物在非生物胁迫响应方面也

表现出同样的记忆反应, 并且这些由胁迫诱导的表观

遗传改变可以通过有丝分裂或减数分裂稳定地遗传, 
从而产生当代或跨代胁迫记忆。例如, Feng等(2012)
发现盐碱胁迫诱导的水稻DNA甲基化的改变能通过

自交遗传给下一代。近年来许多研究表明, 这种胁迫

记忆参与了植物响应干旱、低温、盐、ABA以及SA
等各种非生物胁迫的应答过程(Crisp et al., 2016)。有
研究表明, 植物产生记忆现象可能与关键信号途径代

谢产物或转录因子的持续改变有关(Kinoshita and 
Seki, 2014; Vriet et al., 2015); 另外还可能通过改变

染色质的状态(如组蛋白修饰、DNA甲基化以及RNA
聚合酶滞留等)实现(Eichten et al., 2014; Avramova, 
2015)。但也有研究者认为, 表观遗传记忆其实是一

种相对罕见的事件, 其关键的调控步骤是胁迫恢复期

间表观遗传记忆是否形成, 并提出RNA代谢、转录后

基因沉默以及RNA介导的DNA甲基化途径在其中发

挥了关键作用(Crisp et al., 2016)。目前, 表观遗传记

忆的相关研究还非常少, 但其在植物抗逆驯化以及获

得性抗性等方面无疑具有非常重要的理论意义和应

用前景。 

6  研究展望 

非生物胁迫是植物生长发育过程中要面临的巨大威

胁。到目前为止, 已有许多研究表明, 表观遗传调控

参与了植物非生物胁迫的应答过程, 这一新的认识也

为表观遗传研究引入了新的研究内容与方向。非生物

胁迫下的表观遗传调控是一个动态过程, 所以要研究

清楚植物在胁迫下的表观遗传机制十分困难。基于此, 
我们认为以下问题有待今后研究解决: (1) 非生物胁

迫应答与表观遗传信息的相关调控网络仍不清楚; (2) 
胁迫应答的表观修饰因子、特异的表观修饰位点以及

对应的胁迫应答靶基因并未得到全面的认识; (3) 大
部分研究仅停留在单一表观遗传调控因子层面, 多种

表观调控途径的相互协作及其调控复合物还需鉴定; 
(4) 在非生物胁迫下, 表观遗传调控与植物内源激素

(如ABA、GA、IAA和BR等)在不同水平上的互作需要

深入研究; (5) 非生物胁迫下表观遗传修饰的跨世代

遗传机制及其利用有待进一步探索; (6) 在一系列的

表观遗传调控因子被确定参与植物非生物胁迫应答

后, 如何将其应用于作物育种和提高农业生产等需要

深入探讨。 
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including DNA methylation, histone modification, chromatin remodeling and small RNA, in response to abiotic stresses. 

Key words  epigenetic, abiotic stress, plant, growth and development, research advance 

Du KX, Shen WH, Dong AW (2018). Advances in epigenetic regulation of abiotic stress response in plants. Chin Bull Bot 
53, 581–593. 

——————————————— 

* Author for correspondence. E-mail: aiwudong@fudan.edu.cn 

(责任编辑: 孙冬花) 



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Off
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJDFFile false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages false
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 350
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages false
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages false
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 350
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages false
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages false
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 2400
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages false
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /Description <<
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [3000 3000]
  /PageSize [595.276 841.890]
>> setpagedevice


