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表观遗传修饰调控非生物胁迫应答提高植物抗逆性 

潘丽娜 

天津师范大学生命科学学院, 天津市动植物抗性重点实验室, 天津 300387 

摘要: 植物生长过程中不断受到各种逆境胁迫, 而表观遗传修饰在植物的环境适应性进化方面起关键作用。近

期研究表明, 低温、高盐等刺激可引起全基因组 DNA 甲基化水平提高和位点特异性的低甲基化, 阻遏有害基因

突变, 并促进胁迫应答基因表达; 组蛋白乙酰转移酶(如 GCN5)与去乙酰化酶(如 HDA6 和 HDA19)基因突变均

增加植株对 ABA 刺激和盐胁迫的敏感性; 并且组蛋白乙酰化与甲基化可共同调控胁迫应答基因表达; 含可变

H2A.Z 的核小体与 DNA 结合的紧密程度调控拟南芥温敏应答, 染色质重塑蛋白 SWI/SNF 复合物参与干旱、高

温及高盐等胁迫应答。文章从 DNA 甲基化、组蛋白翻译后修饰等方面着重阐述表观遗传学调控植物胁迫应答

的最新研究进展。 
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Epigenetic regulation of abiotic stress response in plants to improve 
the stress tolerance 

PAN Li-Na 
Tianjin Key Laboratory of Animal and Plant Resistance, College of Life Science, Tianjin Normal University, Tianjin 300387, China 

Abstract:  Plants are constantly challenged by various stresses at all phases of development, and epigenetic modifica-
tions play a crucial role in the adaptive evolution to the changing environment. Recent studies have shown that genomic 
hypermethylation and locus-specific DNA demethylation induced by cold, salinity and other stimuli would inhibit the dele-
terious gene mutations and increase the expression of stress responsive genes. The mutants of histone acetyltransferase 
(GCN5) and histone deacetylase (HDA6 and HDA19) genes displayed hypersensitivity to ABA and salinity stresses. Histone 
acetylation and methylation exert a cumulative or synergistic effect on the expression of stress-responsive genes. The inter-
actions between H2A.Z-containing nucleosomes and DNAs mediate the thermosensory responses in Arabidopsis. Further-
more, there are reports that drought, high temperature and salinity stress responses can be modulate by chromatin remodel-
ing complexes SWI/SNF. In this review, we summarized previously published researches on the epigenetic regulation of 
plant stress response. 
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胁迫是影响植物生长、发育和再生的最主要的

因素之一, 不但提供选择性的进化动力, 还可决定
物种的分布[1, 2]。植物不能像动物一样主动规避不良

环境的影响, 它只能发展出一系列机制来适应和抵
御环境的变化。其中, 基因组(DNA序列)信息及其
表达是植物胁迫应答的关键, 而基因表达依赖染色
质结构的动态变化, 即表观遗传修饰, 包括 DNA甲
基化、组蛋白翻译后修饰、染色质重塑等[3]。表观

遗传突变(Epimutation)产生可遗传的表观等位基因
(Epiallels), 引起全基因组甲基化维持障碍[4, 5], 影响
DNA序列的从头甲基化[6], 改变染色质重塑因子的
作用[7], 或被特定环境刺激诱发并能够跨世代进行
传递[8]。 

近期研究表明, 不同环境胁迫可引起DNA和组
蛋白修饰改变, 进而引起相应基因表达变化, 参与
胁迫应答过程。本文从 DNA甲基化、组蛋白翻译后
修饰、染色质重塑和小 RNA等方面简要论述表观遗
传修饰对植物非生物胁迫应答的调控的分子基础及

其研究进展。 

1  DNA甲基化 

DNA 甲基化是维持和调控基因表达的表观遗
传修饰的重要组成部分, 通常, DNA 甲基化与基因
的转录抑制相关[9]。植物 DNA甲基化由三类甲基化
酶催化：DRM1/2(Domains rearranged methylase 1/2), 
参与从头甲基化[10, 11]; MET1(DNA methyltransferase 
1), 人类 DNMT1的同源物, 主要作用是维持对称的
胞嘧啶甲基化; CMT3(Chromomethylase 3), 植物特
异性甲基化酶, 参与维持不对称 DNA甲基化[11, 12]。 

DNA 甲基化可维持基因组稳定性, 抑制基因重
组[13], 生物和非生物胁迫诱导基因组整体胞嘧啶甲
基化水平提高可阻遏有害的基因突变[14]。有文献报

道, 一系列胁迫引起全基因组DNA甲基化水平提高
和位点特异性低甲基化, 而这些低甲基化位点往往
与胁迫应答基因表达上调有关[15, 16]。如铬胁迫诱导

小萝卜(Raphanus sativus L.)发生 DNA 的从头甲基
化[17]; 干旱和渗透胁迫诱导豌豆(Pisum sativum L.)
根尖细胞整体 DNA甲基化水平提高。玉米(Zea mays 
L.)根系中, 冷胁迫可通过降低核小体中心 DNA 甲
基化水平诱导 ZmMI1 基因表达[18]; 烟草(Nicotiana 
tabacuma L.)中, 高盐和冷害诱导 NtGDPL(Glycero-

phosphodiesterase-like protein)基因编码序列DNA甲
基化水平降低, 基因表达提高 [19], 即这些胁迫应答
基因的转录受到位点特异性 DNA低甲基化的调控。
此外, DNA甲基化在防御外源DNA侵袭和阻遏转座
元件在基因组的移动方面也有重要作用, 环境因子
可通过降低DNA甲基化水平激活转座子, 而胁迫激
活转座可增加植物对寒冷气候的适应性[20]。 

2  组蛋白修饰 

组蛋白的多种翻译后修饰如乙酰化、甲基化、

磷酸化等在 DNA复制、基因转录、染色质凝集等过
程中起重要调控作用, 与 DNA 甲基化修饰类似, 组
蛋白修饰也参与环境胁迫应答[21, 22]。其中组蛋白 H3
和 H4 的 N 端尾部翻译后修饰如乙酰化、甲基化在
基因表达调控过程中起关键作用。 

组蛋白乙酰化水平受到乙酰转移酶(HAT)和去
乙酰化酶(HDAC)的动态调控。拟南芥(Arabidopsis 
thaliana L.)组蛋白乙酰转移酶可分为 4 个家族：
GNAT(GCN5-相关 N-乙酰转移酶 ), MYST 家族 , 
CBP(CREB-结合蛋白)家族, TAFII250家族[23]。其中

GCN5(General control non derepressible 5)是多个乙
酰转移酶复合体的催化组分, 拟南芥 AtGCN5 基因
突变导致拟南芥花器官发育异常, 并对脱落酸(ABA)
高度敏感, gcn5 突变植株中参与花芽起始、发育以
及抗性相关的基因表达均发生了变化[24, 25]。转录共

激活因子 ADA2a 和 ADA2b 是拟南芥 AtGCN5 复
合物的组成成分, ADA2a 突变导致开花和结荚延迟, 
并且花序变短, ada2b-1 突变体对盐和 ABA 高度敏
感, 即 ADA2b参与非生物胁迫应答[25, 26]。GCN5与
ADA2 基因突变影响多个冷调节蛋白(Cold-regulate, 
COR)表达和植株对低温的耐受性[27]。SGF29A-1 是
AtGCN5 复合物的另一组分, 参与调控花芽起始。
与野生型相比, sgf29a-1 突变体花期推迟, 莲座叶
较小数目也减少, 但 sgf29a-1 植株对盐胁迫的耐受
性提高[26]。此外, 对玉米异染色质内部高度重复元
件 Knobs研究发现, 冷胁迫可诱导 knob协同串联重
复序列转录, 并且这种转录激活是瞬时的、有选择
性的 , 伴随组蛋白 H3K9 乙酰化水平提高 , 以及
DNA 甲基化和组蛋白 H3K9 二甲基化水平降低, 引
起染色质重塑和沉默基因重新激活[28], 说明组蛋白
修饰变化引起的异染色质串联重复序列沉默解除在
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植物冷胁迫适应过程中起关键作用。 
基于结构同源性分析, 植物 HDACs 可被分为

三类：RPD3/HDA1, SIR2和 HD2[24], 拟南芥基因组
包含 10 个 RPD3/HDA1类去乙酰化酶, 分属于 3 个
亚类, 其中第一亚类HDAC的成员HDA6与HDA19
参与茉莉酸途径介导的病原菌胁迫应答[29, 30]。相对

野生型植株, HDA6突变株 axe-1中ABA和非生物胁
迫应答基因表达降低, 对 ABA刺激和盐胁迫的敏感
性增强[31]。此外, 拟南芥冷耐受过程中也需要 HDA6
参与[32]。过表达 HDA19 增强植株对腐生型真菌甘
蓝链格孢菌(Alternaria brassicicola)的抗性, 病原菌
侵染及物理损伤可诱导 HDA6 和 HDA19 表达。且
HDA19 可与转录因子 WRKY 结合调控植物基本防
御应答 [33]。同样 , HAD-19 T-DNA 插入突变植株

had-19 中 ABA 应答基因表达降低, 对 ABA 刺激和
盐胁迫敏感[34]。 

组蛋白甲基化修饰可发生在精氨酸和赖氨酸残

基上。赖氨酸甲基化由含 SET domain的赖氨酸甲基
转移酶(HKMTs)催化[35], 植物 SET domain蛋白可分
为五类：第一类 HKMTs是果蝇 E(Z)的直系同源物, 
具有 H3K27 甲基转移酶活性; 第二类 HKMTs 甲基
化 H3K36; 第三类 HKMTs是 Trithorax的同源物[36]; 
第四类 HKMTs 成员 ATXR5 和 ATXR6 具有 H3K27
单甲基转移酶活性[37]; 第五类 HKMTs 可被细分为
两个亚类, SUVH(SU(VAR)3-9 homologs)和 SUVR 
(SU(VAR)3-9 related)蛋白, 体外实验表明 SUVH 具
有组蛋白 H3K9 甲基转移酶活性 [38]。其中第三类

HKMTs成员 ATX1参与干旱胁迫应答, atx-1突变植
株对干旱的耐受能力提高[39]。干旱胁迫应答过程中, 
ATX1 依赖基因 WRKY70 的组蛋白 H3K4me3 降低, 
基因表达下调, WRKY70 启动子处 ATX1 结合减少, 
ATX1 留在胞质中 , 同时磷脂酰肌醇 -5-磷酸
(PtdIns5P)累积, 说明 ATX1与脂质(PtdIns5P)合成信
号通路相关, 造成干旱胁迫中 ATX1-依赖基因表达
降低[40]。拟南芥精氨酸甲基转移酶 SKB1/PRMT5突
变造成植株对盐胁迫敏感性提高[41], SKB1催化组蛋
白 H4R3 对称二甲基化, 并抑制一系列胁迫应答基
因转录。盐胁迫过程中, SKB1 从染色质上解离, 造
成 H4R3me2 水平降低, 诱导胁迫应答基因表达, 即
SKB1通过改变 H4R3me2甲基化状态调控盐胁迫应
答[41]。 

此外, 盐胁迫引起 DREB2A、RD29A 和 RD29B
基因的组蛋白 H3K9 二甲基化降低, 同时 H3K9K14
乙酰化和 H3K4 三甲基化水平提高, 基因转录增强, 
干旱胁迫可诱导 RD20 和 RD29B 编码区组蛋白
H3K23和 H3K27乙酰化水平提高[31, 42]。在 hda6突
变植株 axe1-5中, ABA和盐胁迫诱导 H3K4三甲基
化降低, 即 H3K4 三甲基化激活基因表达需要组蛋
白去乙酰化酶 HDA6[43]。说明组蛋白乙酰化和甲基

化修饰共同调控胁迫应答基因表达, 提高植物对不
良环境的适应性。 

3  染色质重塑 

由于核小体占位负调控基因转录激活, 通常活
跃转录的基因区域核小体密度降低, 形成疏松的染
色质结构, 促进转录因子及基本转录元件结合, 活
化基因表达[43]。染色质免疫共沉淀(ChIP)分析发现, 
干旱胁迫可诱导 RD29A 和 RD29B 基因启动子处核
小体密度降低, 该区域包含一个关键的胁迫应答因
子 ABRE(ABA-responsive element)的结合位点, 促
使胁迫应答转录因子如 DREB、ABRE 等迅速招募
到基因启动子处, 激活 RD29A 和 RD29B蛋白表达, 
以适应胁迫环境[42]。据报道, 拟南芥温敏应答依赖
含可变 H2A.Z的核小体, 低温环境下, 含 H2A.Z的
核小体与 DNA 紧密结合, 形成致密的染色质结构, 
抑制相关基因转录, 随着温度升高, 其与 DNA 结合
变得疏松, 基因表达水平提高, 而植物花期早晚随
温度变化就受到这个系统调控[44]。 

染色质重塑蛋白与 DNA 甲基化和组蛋白翻译
后修饰一样可调控基因表达, 其中通过破坏DNA和
组蛋白结合来改变染色质结构的 SWI/SNF复合物在
DNA修饰, 重组和基因表达中起关键作用[45, 46]。干

旱和高温胁迫下, 过表达 SNF2/Brahma(BRM)型染
色质重塑因子 AtCHR12, 引起拟南芥花芽和初生茎
生长停滞, 相对野生型植株, atchr12 基因敲除突变
品系该停滞作用降低, 即 AtCHR12在调控干旱和高
温胁迫诱导的瞬时生长停滞中起作用 [47]。拟南芥

SWI/SNF 复合物核心组分 AtSWI3B 突变植株

swi3ba 中, ABA 刺激介导的种子萌发和生长抑制作
用降低, 同时 ABA 应答基因如 RD29B和 RAB18 表
达降低, 说明 ABA胁迫应答需要 AtSWI3B参与[48]。

此外, ABA和干旱胁迫可诱导豌豆 SWI/SNF复合物
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的组分 PsSNF5 基因表达 , 酵母双杂交实验发现
PsSNF5蛋白可与拟南芥AtSWI3A和AtSWI3B互作, 
说明含 PsSNF5 蛋白的复合体诱导的染色质重塑可
能参与 ABA及干旱胁迫应答[49]。 

此外, 在维持胞嘧啶甲基化模式方面起关键作
用的另一 SWI/SNF 家族成员 DDM1(Decrease in 
DNA methylation 1)突变的拟南芥植株(ddm1)对甲基
甲烷磺酸(Methyl methane sulfonate, MMS)和盐胁迫
的敏感性明显高于野生型植株[50, 51], 与维持型甲基
化酶MET1突变植株 met1相比, ddm1植株对盐胁迫
更加敏感[51], 说明 DDM1 蛋白对染色质结构的维持
在有效的胁迫应答过程中起重要作用。 

4  小 RNA 

小 RNA(Small RNAs)是一组非编码的, 对基因
表达起调控作用的 RNA分子, 是表观遗传调控系统
的重要一环, 它通过调控 mRNA 降解、抑制转录或
指导 DNA 甲基化改变染色质结构等方式调节细胞
内多种生理过程[52]。基于其生物合成途径和功能不

同, 可将内源小 RNA 分为 siRNA(Small interfering 
RNA )和 miRNA(microRNA)两类[53]。其中 siRNA由
长双链 RNA前体(dsRNA)加工而来, 现已发现多种在
转录和转录后水平调控基因表达的内源 siRNA 分子, 
如 nat-siRNAs(Natural antisense siRNAs)、ta-siRNAs 
(Trans-acting siRNAs)和 hc-siRNAs(Heterochromatic 
siRNAs)等[54~57]。miRNA是与靶 mRNA高度互补的
单链 RNA, 主要通过与靶 mRNA的 3′-UTR区结合, 
促进 RNA翻转, 导致转录后基因沉默[58]。近期研究

表明, siRNA和 miRNA在植物发育和生物、非生物
胁迫应答过程中起重要作用。 

DCL(Dicer-like protein)是 siRNA生物加工过程
的关键酶, 拟南芥 dcl2 突变植株对 MMS 的敏感性
提高, 说明成熟 siRNA 参与胁迫应答, 提高胁迫耐
受性 [59]。此外 , ABA 刺激和非生物胁迫抑制 hc- 
siRNAs(siR441 和 siR446)成熟[60], 抑制 nat-siRNAs
和 hc-siRNAs 成熟的突变品系对 MMS 耐受能力增
强[59]。盐胁迫诱导 nat-siRNAs合成, 促进δ-吡咯啉
-5-羧基脱氢酶(P5CDH)的 mRNA 降解, 引起盐胁迫
应答过程的一种重要代谢物脯氨酸累积 [54]。

ta-siRNAs 成熟受到 miRNA 的调控, miR396 介导
TAS基因前体裂解产生成熟 ta-siRNAs, 进而通过抑

制 ARF(Auxin response factor)家族成员表达, 调控
叶和侧根的发育参与生长素刺激应答[57,61]。 

据报道, 干旱、高盐、低温和 ABA刺激等胁迫
诱导拟南芥和水稻多个 miRNA 及其靶基因表达变
化[62, 63]。多种植物如拟南芥、水稻(Oryza sativa L.)
和玉米中, miRNAs 是 ABA 和盐胁迫耐受基因的重
要调控因子, 例如 miR159可通过降解 mRNA, 调控
转录因子MYB101和MYB33的表达, 参与花芽发育[64]; 
miR160通过调节 ARF10(auxin response factor 10)表
达调控花芽发育, 并参与 ABA刺激应答[65]。冷胁迫

抑制水稻 miR393 家族成员表达[66], 盐和碱胁迫明
显改变水稻 miR396转录, 而 miR396过表达可降低
拟南芥和水稻的盐、碱胁迫耐受性[67]。 

5  结语与展望 

胁迫诱导的 DNA甲基化、组蛋白翻译后修饰、
染色质重塑等表观遗传变化可调控胁迫应答基因的

表达并提高植物对不良环境的适应能力, 这种可塑
性变化能够辅助改变物候期, 避免植物的核心生长
期(如生殖发育期)暴露在胁迫环境中, 而生长发育
期的调整对胁迫环境中资源的有效利用起重要作

用。目前, 表观遗传改变与植物非生物胁迫应答的
研究才刚刚起步, 尚有诸多问题亟待解决, 例如极
端温度诱导拟南芥发生的表观遗传修饰变化可在胁

迫去除后持续几个世代, 这种表观遗传修饰改变的
跨世代传递机制还不清楚, 如何利用这种机制调控
和提高植物的抗逆性还有待研究。 
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