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综  述 

表观遗传修饰在作物重要性状形成中的作用 

王雅楠 1，徐涛 2，王万鹏 1，张庆祝 1,3，解莉楠 1,4 
1. 东北林业大学生命科学学院，哈尔滨 150040 
2. 东北林业大学，《林业研究(英文版)》编辑部，哈尔滨 150040 
3. 东北林业大学，林木遗传育种国家重点实验室，哈尔滨 150040 
4. 东北林业大学生命科学学院，东北盐碱植被恢复与重建教育部重点实验室，哈尔滨 150040 

摘要: 表观遗传修饰是指染色体 DNA 和组蛋白上的化学修饰，主要包括 DNA 甲基化、组蛋白修饰和非编码

RNA。在不改变 DNA 序列的情况下，这些修饰可以通过改变染色质状态来影响遗传信息的表达，并具有可遗

传性，对植物的生长发育具有重要的调控作用。当特定的表观遗传修饰发生改变时，农作物可以获得优异的表

型、更强的环境适应性，因此人为改变表观遗传修饰有望获得更适于农业生产的优质种质资源。本文综述了植

物表观遗传修饰的主要类型及其在作物重要性状的形成和环境胁迫响应中的相关研究进展，总结了表观遗传学

应用于作物改良必须解决的主要问题，以期在表观遗传修饰层面为作物的育种改良提供新思路。 

关键词: 表观遗传修饰；DNA 甲基化；组蛋白修饰；作物性状 

Role of epigenetic modifications in the development of crops 
essential traits 
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Abstract: Epigenetic modification refers to the chemical modifications of chromosomal DNA and histones, mainly 
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including DNA methylation, histone modifications and non-coding RNAs. Without altering the DNA sequence, these 

heritable modifications can affect gene expression profiles by changing the chromatin state and play an important role in 

regulating the growth and development of plants. When the specific epigenetic modifications are changed, crops can obtain 

excellent phenotypes and stronger environmental adaptability. Therefore, artificially changing the epigenetic modifications 

are expected to obtain high-quality germplasm resources more suitable for agricultural production. In this review, we 

summarize the main types of plant epigenetic modifications, highlight the research progresses of functional plant epigenetic 

modifications on the important traits and responses to environmental stress, and identify the main problems that need be 

solved in the application of epigenetics in crop improvement, thereby providing new insights for the functional epigenetic 

modifications on crop breeding and improvement. 

Keywords: epigenetic modifications; DNA methylation; histone modification; crop traits 

在真核生物的遗传系统中，除了 DNA 作为主要

的遗传物质外，染色体 DNA 和组蛋白上的表观遗传

修饰也携带着重要的遗传信息。表观遗传修饰主要

包括 DNA 甲基化(DNA methylation)、组蛋白修饰

(histone modification)和非编码 RNA (non-coding RNA, 

ncRNAs)。这些修饰在不改变个体 DNA 序列的情况

下使基因表达发生变化，生物体获得可遗传的表型

变化[1]。目前用于研究植物表观遗传修饰基本规律

的材料为模式植物拟南芥(Arabidopsis thaliana)，研

究相对深入的表观遗传修饰包括：DNA 胞嘧啶上的

甲基化修饰和组蛋白上的甲基化、乙酰化等修饰。

前者大多与基因表达负相关；后者通过影响染色质

状态诱导或抑制基因的表达，在转录水平上对基因

表达进行调控。表观遗传修饰改变引起的表型变化

既是个体正常发育程序的一部分，同时也受到环境

影响[2]，生物或非生物因子的刺激都可能引起表观

遗传修饰的改变，进而使表型发生变化。不同类型

表观遗传修饰的产生和维持需要依靠特定的酶来完

成。同时，各修饰间存在密切的联系，调控机制复

杂且受到环境影响，这也使得表观遗传修饰能够对

植物基因的表达进行较为精细的调控，使植物体对

环境胁迫做出一定反应，并可将这种反应在一定程

度上遗传给后代。本文综述了表观遗传修饰在植物

生长发育中的重要作用，同时对表观遗传修饰参与

植物重要性状的形成及响应环境胁迫的机制进行了

探讨，为进一步研究表观遗传修饰在作物改良育种

中的作用提供了有力的支持。 

1  植物表观遗传修饰的主要类型 

DNA 甲基化修饰是目前研究的比较清楚的表

观遗传修饰之一，植物 DNA 甲基化主要发生在胞嘧

啶第 5 位碳原子上，包括 CG、CHG 和 CHH (H 为

碱基 A、T 或 C) 3 种不同类型[3]。植物 DNA 甲基化

涉及从头合成和维持，其中 RNA 介导的 DNA 甲基

化途径(RNA-directed DNA methylation, RdDM)完成

DNA 甲基化的从头合成。特定的甲基化酶维持不同

类型的 DN A 甲基化，例如甲基转移酶 MET1 

(METHYLTRANSFERASE 1)负责维持 CG 甲基化，

染色质甲基化酶 CMT3 (CHROMOMETHY-LASE 3)

是维持 CHG 甲基化所必需的，结构域重排甲基化酶

DRM2 (DOMAINS REARRANGED METHYLASE 2)
主要完成 CHH 位点甲基化的维持。其中 CHG 和

CHH 是植物特有的甲基化类型，除了 CMT3 和

DRM2 的作用外，CMT2 (CHROMOMETHYLASE 2)

也起到维持 DNA 甲基化的作用[4,5]。植物全基因组

甲基化水平处于 DNA 甲基化与主动去甲基化(active 

demethylation)的动态调控中。在拟南芥 DNA 甲基化

和主动去甲基化的调控系统中，DNA 去甲基化酶基

因 ROS1 启动子中具有 DNA 甲基化监测序列

(methylation monitoring sequence, MEMS)，RdDM 途

径使全基因组甲基化水平升高，包括 MEMS，此时

高甲基化水平的 MEMS 可以激活 ROS1 表达；DNA

去甲基化酶 ROS1 则开始行使去甲基化功能，降低

全基因组的 DNA 甲基化水平，其中也包括 MEMS 
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甲基化水平。这种 DNA 甲基化和主动去甲基化的相

互协调机制能够防止 DNA 甲基化水平过高，从而实

现动态平衡(图 1)[6]。 
真核生物 DNA 甲基化修饰可以通过改变 DNA

构象、染色质结构来调控基因的表达，同时还可以

改变 DNA 和蛋白质的相互作用方式。在植物中，

DNA 甲基化多发生在转座子(transposable element, 
TEs)和 DNA 重复序列上；而在动物中，DNA 甲基

化则集中发生在基因的启动子区，主要表现为抑制

下游基因的表达 [7]。拟南芥 FWA (FLOWERING 
WAGENINGEN)编码开花抑制因子，当基因座上游两

个重复序列被低甲基化修饰时，FWA 基因表达，拟

南芥开花受到抑制，表现为晚花(图 2)[8]。 
各类转座子和反转座子(retrotransposon)在大多

数真核生物的基因组中都有分布，但转座子含量在

不同物种中差异很大，例如水稻(Oryza sativa)基因

组中转座子含量为 35%[9]，玉米(Zea mays)中可以

接近 85%[10]。转座子转座活性太高会造成基因组的

不稳定，可能会对基因组造成损害[11]。这些具有活

性、能够干扰正常 DNA 序列的转座子经常受甲基化

作用而失去转座活性，特别是 CHG 和 CHH 的甲基

化[12]。因此，DNA 甲基化对于稳定基因组起到重要

作用。 
RdDM 活性与常染色质中转座子的转录沉默相

关，含有 TEs 的基因更容易受到 RdDM 途径的调节，

其表达也可能随之受到影响[13]。环境胁迫常引起反

转座子在基因组中的移动，并产生可稳定遗传的重

排[14]。虽然过于活跃的转座子会造成基因组的不稳

定，但是有活性的转座子和基因组的不稳定性在某

种程度上对于植物体是有益的。例如，DNA 甲基化

引导的基因内转座子的插入有时会产生新基因，从

而丰富植物表型和基因型的多态性[15,16]，被环境胁

迫激活的转座子也会帮助植物适应环境，在植物的

生存、进化中起到积极作用。Ito 等[17]在拟南芥中发

现一个被热激活的反转座子 ONSEN，当插入到脱落

酸响应基因中后引起突变，表现为脱落酸不敏感，

使植物体获得了更好的胁迫耐受性。相对于 DNA 甲

基化在基因启动子区和转座子区的作用，转录区域

的 DNA 甲基化修饰与基因表达的相关性不明显，但

仍具有一定的规律。例如 CG 背景下转录区域的

DNA 甲基化水平在很多植物中与基因表达呈正相

关，包括拟南芥[18]、水稻[19]、大豆(Glycine max)[20]

等植物；CHG 和 CHH 背景下转录区域 DNA 甲基化

水平在番茄(Lycopersicon esculentum)[21]、菜豆(Pha-
seolus vulgaris)[22]等植物中与基因表达呈负相关[5]。 

除 DNA 上发生的修饰外，包裹 DNA 的组蛋白

也存在丰富的化学修饰。常见的组蛋白修饰包括组

蛋白甲基化(methylation)、乙酰化(acetylation)、泛素

化(ubiquitination)、磷酸化(phosphorylation)和糖基化

(glycosylation)等[23]。组蛋白甲基化发生于组蛋白 H3、
H4 的氨基酸侧链和氨基末端氮原子上，常在赖氨酸

和精氨酸上发生单甲基化(me)、二甲基化(me2)或三

甲基化(me3)。通常，H3K4 和 H3K36 的二甲基化和

三甲基化修饰与相关基因的激活有关，H3K9 和

H3K27 甲基 化通 常 与 基 因的 抑 制 相 关， 其 中

H3K27me3 具有较高的可逆性，在植物发育中起到

重要的动态调节作用[24]。参与组蛋白修饰调控的表

观因子种类繁多，例如拟南芥中发现的多梳蛋白家

族(polycomb)重要组分 CLF (Pc-G gene CURLY LEAF)
编码一种甲基转移酶，对 H3K27 具有特异性，参与

调控拟南芥多个器官的形态建成[25]。CLF 可通过调

控其下游基因的表达对叶片[26]、花、根和侧枝的生

长产生影响[27,28]，同时还参与种子、果实的发育。

此外，Park 等[29]还发现 clf 突变体对铁缺乏环境具

有较高的耐受性。DNA 甲基化修饰和组蛋白修饰通

常密不可分，例如拟南芥 H3K4me1 与 DNA 的 CG
甲基化相关[30]。不同类型组蛋白修饰也常以多种方

式相互作用，使其状态在一定程度上维持冗余和稳

定[31]。 
在表观遗传学研究中，除了 DNA 甲基化和组蛋

白甲基化、乙酰化等具体的化学修饰外，染色质重

塑也是表观遗传学的重要内容。因为化学修饰所引

发的基因表达的变化，通常需要通过染色质重塑来

实现。染色质重塑广泛地包括真核细胞基因表达调

控过程中出现的一系列染色质结构变化。目前研究

的主要类型是 ATP 依赖型染色质重组，即染色质重

塑复合物通过 ATP 水解释放的能量改变染色质结

构[32]，根据 ATP 酶类型分为 SWI/SNF、ISWI、CHD
和 INO80/SWR[33]。染色质重塑在植物生长发育过程

中起着重要的调控作用，如 SWF/SNF 染色质重组复

合物中的负调控因子 CHR12参与植物在胁迫环境中

的应答。处于胁迫条件下时，过表达突变体的初生 
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图 1  拟南芥 DNA 甲基化的从头合成、维持和去甲基化 
Fig. 1  De novo synthesis, maintenance of DNA methylation and demethylation in Arabidopsis thaliana 
图根据参考文献[4]修改绘制。DRM2：DOMAINS REARRANGED METHYLTRANSFERASE 2，甲基化转移酶 2；RdDM：RNA directed 
DNA methylation，RNA 介导的 DNA 甲基化；MEMS：methylation monitoring sequence，甲基化监测序列；MET1： METHYLTRANSFERASE 
1，甲基转移酶 1；CMT3：CHROMOMETHYLASE 3，甲基转移酶 3；CMT2：CHROMOMETHYLASE 2，甲基转移酶 2；DDM1：
DECREASED DNA METHYLATION 1，染色质重塑因子。基因上的红色圆圈标记代表 DNA 甲基化修饰；DNA 主动去甲基化过程主

要涉及 2 类主要的 DNA 去甲基化酶—ROS1 和 DMEs。 
 
 

 
 

图 2  表观遗传修饰参与调控拟南芥开花活动 
Fig. 2  Epigenetic modifications are involved in the 

regulation of Arabidopsis thaliana flowering 
activity 

芽和茎会停止生长[34]。 
表观遗传修饰的遗传与变异相对于经典遗传信

息来说更为复杂，其中 DNA 甲基化修饰具有相对稳

定的遗传性，其他表观遗传修饰的遗传规律还有待

探索。另外，与碱基排列编码的遗传信息相比，各

类型的表观遗传修饰变异更易受到环境的影响。植

物的整个生命过程基本是固着生长，在其生活周期

中，不论是形成种子的有性生殖方式还是无性繁殖，

都容易受到环境影响，能够对胁迫进行响应的表观

遗传修饰变化具有一定的遗传性，甚至有些能够积

累，这也是植物在逆境胁迫下建立的自我保护机制

和适应环境的生存策略。虽然表观遗传修饰能伴随

着细胞增殖传递，但并不总是在每个细胞周期中都

精确地以亲代细胞为模板复制，同时在其遗传过程

中存在很多偶然性事件。如各种情况下形成的分生

组织、植物体不同细胞对生物和非生物胁迫的不同

反应、以及易产生杂种优势的杂交现象等，都为表
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观基因组的变异提供了机会。分生组织形成时，植

物体细胞间的竞争有助于选择出最有利的变异体，

分生组织的遗传镶嵌产生表型丰富多变的幼苗，这

些幼苗将在下一代竞争中产生最适合当前生存需求

的变种，且变异后的 DNA 甲基化修饰大多数情况下 
也可以遗传。植物受到环境胁迫时，DNA 甲基化修

饰的遗传稳定性会适当降低，即在表观遗传修饰总

体稳定遗传的情况下，后代中一小部分表观修饰的

状态与亲代相似，但不完全一致。Minow 等[31]以玉

米为材料，针对这一遗传现象提出了一个观点，他

们认为随着植物的世代繁衍，少数亲代的 DNA 甲基

化修饰状态将发生漂移，但也存在偏离后的偶尔回

归。从整体上看，在植物生长繁殖过程中，相对于

变异，表观遗传修饰遗传的部分远大于变异。总之，

相对于 DNA 序列信息，表观修饰在稳定遗传的同时

具有可塑性的优势，在植物世代间和生命周期中能

体现出一定程度的逆境胁迫响应。Wang 等[35]通过对

拟南芥的研究，揭示了植物表观遗传修饰的类型、

形成和去除机制，以及不同类型修饰间的联系，还

发现了表观遗传修饰对植物表型的重要影响，这对

作物的表观研究提供了重要的参考与指导。 

2  表观遗传修饰在调控作物表型中的作用 

随着表观遗传学研究在拟南芥、玉米、水稻中

的开展，越来越多的研究成果体现了表观遗传修饰

在调控农作物重要品质性状、生产性状和环境适应

性等方面的作用。表观遗传机制的深入研究也将有

助于将表观遗传分子育种推广到更多作物上，获得

性状突破性作物种质资源。 

2.1  表观遗传修饰对植物生殖生长的作用 

2.1.1  开花 

植物开花容易受温度等环境因素的影响，表观

遗传修饰在其中起到了重要作用。拟南芥开花抑制

因子 FLC (FLOWERING LOCUS C)的表达在春化过

程中受到组蛋白甲基化修饰的负调控，低温会使激

活型组蛋白的修饰 H3K4me3 和 HAC 被替换为抑制

型 H3K9me3 和 H3K27me3 修饰，解除 FLC 对下游

开花基因的抑制作用，促进开花(图 2)[36]。拟南芥

H3K36me3 是温度诱导开花所必需的组蛋白甲基化

修饰，Pajoro 等[37]发现拟南芥甲基化酶突变体开花

时对温度的响应不同于野生型，体现了组蛋白修饰

在植物响应环境变化中的重要作用。同时，低温诱 
导与开花之间具有一定的时间间隔，拟南芥经过春

化处理并解除低温作用后仍保持较低的 FLC mRNA
水平，并未随春化处理的停止或植物体有丝分裂的

发生而改变，在一定程度上体现了表观修饰的记忆

性。利用这一表观遗传修饰调控机制有可能实现对

拟南芥开花的人为干预。含有 FLC 同源基因的白菜

(Brassica rapa)和甘蓝(Brassica oleracea)[38]等芸薹

属(Brassica)作物与拟南芥同属十字花科[39]，该策略

有望被应用于培育耐未熟抽薹的高产优质品种[36]。 
组蛋白赖氨酸上的甲基化是参与基因表达调控

的重要表观遗传修饰，由 SDG (SET domain group)
基因家族调控[40]。拟南芥 SDG27 突变体的花期显著

提前；SDG8 介导的 H3K36me3 和 HUB2 介导的组

蛋白 H2B 单泛素化(H2Bub1)可以相互增强，Shafiq
等[41]对开花基因进行检测后发现，其染色质处于活

跃状态，且 H3K36me3 在其中起到的作用比 H2Bub1
更大。 

在水稻中，SDG701 可增强开花基因座 T1 (RICE 
FLOWERING LOCUS T1, RFT1)的表达，促进植物光

周期非依赖型开花[42]。SDG711 和 SDG718 是水稻

中 H3K27me3 复合物 PRCs (polycomb group repre-
ssive complexes)的两个组份，分别在长日照和短日

照光周期中介导 H3K27me3 积累，从而抑制开花抑

制基因 OsLF 的表达，使编码锌指蛋白的基因 Hd1
表达升高，导致水稻在长日照光周期中延迟开花，

在短日照中提前开花[43]。SDG725 则参与促进水稻

开花和油菜素类固醇相关基因的表达[44]。类似的，

染色质重塑因子 4 (CHROMATIN REMODELING4, 
CHR4)通过调节 H3K4me3 和 H3K27me3水平来调控

开花基因的表达，作用于花发育的不同阶段[45]。 

2.1.2  果实成熟 

DNA 甲基化和去甲基化在番茄果实发育中会

建立一种平衡，但在果实的成熟过程中，这种平衡

会被 DNA 甲基化总体水平急剧下降所打破。研究发
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现，在果实成熟期间，果皮中 rDNA 基因座处的 DNA
甲基化水平降低[46]，引起这种改变的动力为主动去

甲基化，是触发果实成熟的必需活动，也是控制番

茄成熟的中心环节[47]。Yao 等[48]研究发现，MET1
的沉默能够促进番茄无色不成熟突变体 cnr 果实的

早熟、种子萌发和幼苗生长，证实了 DNA 去甲基化

活动在番茄果实成熟中的作用；另一个番茄果实成

熟关键基因是与去甲基化酶基因 AtROS1 同源的

SlDML2，具有 DNA 主动去甲基化功能，参与激活

成熟诱导基因、抑制成熟抑制基因的过程。这些成

熟诱导基因包括参与合成果实色素、香味、乙烯的

基因以及与信号转导、细胞壁水解有关的基因。另

一方面可通过造成启动子区低甲基化来抑制成熟抑

制基因，例如参与光合作用和细胞壁合成与组织的

基因，从而促进果实成熟[49,50]，随着 SlDML2 表达

增加，番茄果实会发生全基因组低甲基化以促进其

成熟。通过对番茄的研究，科研人员揭示了全基因

组 DNA 甲基化水平下降诱发果实成熟的表观调控

机制。除番茄外，还有一些植物的果实成熟过程也

由 DNA 去甲基化活动的改变引起。Huang 等[51]发现，

甜橙(Citrus sinensis)成熟时发生的全基因组高甲基

化与甜橙去甲基化相关基因的表达量降低有关；

Cheng 等[52]在非跃变型水果草莓(Fragaria×ananassa)
的成熟过程中也观察到了相同现象，特别是在非 CG
类型中，成熟期草莓的全基因组 DNA 甲基化水平降

低，不是由于 DNA 去甲基化酶基因的诱导表达，而

是 RdDM 途径减弱导致的。由此可以推测，果实成

熟的诱导调控机制可能具有物种特异性，但与表观

遗传修饰水平密切相关。此外，Quadrana 等[53]研究

表明，番茄果实中维生素 E 含量改变的自然变异也

与 DNA 甲基化的变化有关。 
组蛋白修饰对于果实的成熟也有一定的调控作

用。在番茄中，组蛋白去乙酰化酶 HDA1 和 HDA2
的下调可促进乙烯合成和类胡萝卜素的积累，进而

促进果实成熟；而另一种去乙酰化酶 HDT3 的下调

作用则与之相反[54]。在香蕉(Musa nana)中，HDA1
与转录因子 ERF11 (ethylene response factor11)互作，

能够抑制部分成熟基因的表达[55]。除以上调控机制

外，番茄果实成熟时，组蛋白去甲基化酶 JMJ6 也参

与其中，并且可以通过多种途径参与调控，例如直 

接靶向成熟相关基因，还可以通过降低 DML2 的

H3K27 甲基化修饰来进行调控[56]。关于植物果实成

熟过程中 DNA 甲基化和组蛋白乙酰化修饰的关系

已有初步进展，组蛋白 H2A 突变体 H2A.Z 特异性地

定位于常染色质，与 DNA 甲基化在全基因组水平上

反向关联[57,58]，这是 ROS1 被招募至特定 DNA 去甲

基化靶位点所必需的[57]，在类胡萝卜素的调控中也

起到了重要作用[59]。拟南芥甲基转移酶 PRCs 中的

重要组分 CLF 蛋白作用于植物的生长发育，在番茄

中也存在其同源物质，如 SlEZ2。有研究已发现其

对植物果实成熟具有的重要调控作用[25]，该结果有

望为番茄增产做出贡献。表观遗传修饰调控果实成

熟的机制能够体现出一定程度的种间保守性，解析

番茄和其他水果成熟时的 DNA 甲基化水平变化和

组蛋白调控机制，进行相关表观遗传修饰基因的关

联性分析，将有助于探索发现作物调控果实发育的

目标等位基因[60]。 

2.2  表观遗传修饰对作物产量和品质的作用 

表观遗传修饰对作物的产量性状和品质性状起

重要的调控作用。作物株型、子粒大小和重量等都

是决定产量的关键性状。水稻 RAV6 (RELATED TO 
ABSCISIC ACID INSENSITIVE3/VIVIPAROUS1 6)
基因启动子区低甲基化会导致其过度表达，造成水

稻叶片角度和种子大小改变，从而影响作物产量[61]。

RdDM 通过影响小型反向重复转座子 MITEs (minia-
ture inverted-repeat transposable elements)的甲基化

来调控周边的 OsMIR156d/j 和 D14 (DWARF14)等多

个下游关键基因的表达，进而影响水稻分蘖/株型[62]。

大豆种子从球状胚、成熟种子及萌发的全过程中，

CHH 甲基化发生了明显的动态变化，并主要靶向

TEs，很多已知的重要编码种子蛋白的关键基因都位

于低甲基化区域[63,64]。这些结果都暗示，在作物种

子的发育中存在重要的表观遗传学调控机制，表观

遗传调控因子控制下游多个基因的表达，使得复杂

的数量性状转变为单基因控制的质量性状，显现出

表观遗传在复杂数量性状分子育种中的巨大潜力。 
表观遗传修饰除了在水稻产量决定中起到重要

作用外，还具有改善水稻营养的潜力。为了得到多

细胞层糊粉谷物，传统的改良方法是突变转录因子，
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但得到的突变体容易出现严重缺陷，Liu 等[65]在表

观遗传研究中发现去甲基化酶 OsROS1 参与水稻胚

乳中 CG 和 CHG 类型 DNA 去甲基化，使限制胚乳

糊粉细胞层数的基因能表达。而 OsROS1 基因的第

14 个内含子出现点突变后，转录出的产物除了

OsROS1 外，还有去甲基功能失调的 mOsROS1，当

后者的比例占据 50%以上时，水稻种子胚乳的 CHH
和 CHG 甲基化水平明显升高。这时，突变体表现为

粒重和结实率降低，糊粉部位变稠，糊粉细胞层数

增加，营养因子的含量和膳食纤维都有所增加，这

使得“利用表观遗传修饰增厚糊粉层”有望成为改

善水稻营养的新途径。 
表观遗传修饰在其他经济作物的产量和品质的

调控中起着重要的作用。Rajkumar 等 [66]在鹰嘴豆

(Cicer arietinum)中发现，CG 的超甲基化参与其种子

大小和重量相关基因的高表达。Telias 等[67]发现苹

果(Malus pumila)和番茄的 DNA 甲基化模式与果实

大小相关。苹果属植物中的 MYB10 启动子存在甲基

化差异时，苹果表皮上花青苷差异性积累，产生红

条斑和黄条斑，在梨(Pyrus spp)中则形成表皮的红斑

点和条纹[68]。油棕(Elaeis guineensis)的优良杂交种

在繁殖中出现体细胞无性系变异，极大地降低了产

量。Ong-Abdullah 等[69]通过表观基因组广泛关联研

究发现，Karma 剪接位点附近的低甲基化影响了

mRNA 的剪切，该变化导致油棕同源异型转化、孤

雌结实和产量的急剧下降。Raju 等[70]在大豆中发现，

植物特异性基因 MutS 同系物 1 (MutS HOMOLOG1, 
MSH1)衍生的表观遗传变异也具有提高大豆产量及

产量稳定性的潜力。组蛋白修饰对作物品质也有影

响，如拟南芥中作用广泛的 H3K27 特异性甲基转移

酶可调控种子合成相关的基因，其突变体 clf-28 具

有种子更大、含油量更高的优良性状[71]。 
关于 DNA 甲基化导致基因表达沉默这一规律，

水稻中存在一些非普遍模式和更复杂的调控机制。

例如水稻胚乳中的低甲基化通过 RNAi 途径增强了

胚胎中的转座子沉默，而 CG 和 CHG 低甲基化则成

为其基因激活的主要机制[10]，这与在拟南芥中发现

的相关机制有所不同。这些发现为通过表观基因组

编辑提高水稻农艺性状提供了可能，也为其他作物

的相关研究提供了参考。 

2.3  表观遗传修饰在植物胁迫响应中的作用 

环境条件对植物生长发育起到重要调控作用，

植物对环境有敏感的响应。生物和非生物胁迫能引

起植物表观遗传修饰变异。目前虽然无法证明由此

产生的所有变异都利于植物适应环境，但已有大量 
的研究表明，响应胁迫的表观遗传修饰变异能在一

定程度上改变植物表型，使其处于更适应当前环境

的生理状态，在植物适应和进化过程中起着重要调

节作用。DNA 甲基化修饰变异具有一定的遗传稳定

性，植物长时间不再受到胁迫后，相应的 DNA 甲基

化修饰的状态也有可能改变[4]。不同胁迫下，不同

物种所建立的表观遗传修饰的规律并不一致[72]。当

水稻植株暴露于脱落酸、盐和冷胁迫等不同的非生

物胁迫下时，其组蛋白乙酰转移酶基因表达模式也

会不同[73]；参与抗白叶枯菌(Xanthomonas oryzae)的
表观遗传机制，涉及到 DNA 去甲基化和多个通路中

的组蛋白去甲基化行为[74~76]。植物在胁迫条件下的

表观遗传变异有些也具有一定的变异规律，其中最

常见的组蛋白修饰为 H3K4me3，这种修饰可能是胁

迫条件下高表达基因的标记。随着人们对植物表观

等位基因的鉴定和相关表型调控机制的解析，表观

遗传修饰对胁迫的响应为改善植物的适应性、实现

品种优化提供了一个新的策略，而通过胁迫等方式

激发一定程度的表观遗传修饰变异有望成为实现这

一策略的有效途径。 

2.3.1  表观遗传修饰在植物温度胁迫响应中的

作用 

温度的细微变化能对植物的生长发育产生很大

影响，一定程度的冷、热胁迫有助于植物调整生理

状态和生长发育进程，例如促进植物进入下一生长

阶段或增强环境适应能力，还可能产生新型优良的

作物品种。对环境变化具有灵敏响应的表观遗传修

饰在响应温度变化中起到了重要的作用。植物表观

遗传修饰可对短期的低温胁迫产生精确的感知，帮

助植物应对未来更强的低温，即对低温胁迫有一定

的记忆性，称应激记忆[77]。Zuther 等[78]对拟南芥进

行冷驯化后发现，拟南芥中的脂质和代谢物的组成

发生改变，能够在一定程度上帮助拟南芥提升抗冻
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性，这些变化受到表观遗传修饰的调控。DNA 甲基

化修饰可通过调控赖氨酸代谢途径以多种方式参与

胁迫响应[79]。苦荞(Fagopyrum tataricum)植株在低温

条件下，赖氨酸积累水平受到影响，且不同的冷处

理方式所导致的赖氨酸水平改变机制也不同[80]。血

橙(Citrus sinensis)受到低温胁迫后，反转座子的转录

被去甲基化活动所激活，下游 Ruby 基因随之表达，

影响了花色苷合成 [81]；且不同品种的血橙对 Ruby
的表达需求不同，这种特性有助于实现不同目标性

状作物的生产[82]。Liu 等[83]在芜菁(Brassica rapa)冷
驯化实验中发现，启动子去甲基化导致 BramMDH1
表达升高，能够增强耐寒芜菁的耐热性，并促进其

提高生长率。这种现象称为“交叉适应”，即植物被

暴露在某种中度胁迫下，可能诱导产生出一定的对

其他胁迫的耐受性。 
植物中参与响应低温胁迫调控的表观遗传修饰

还有组蛋白修饰，如组蛋白乙酰化酶 HAT 和 HDAC
能对低温胁迫转录因子的表达进行动态调节[82]。在

植物低温应答机制中，CBF(C repeat binding factor)- 
COR (cold responsive)为核心组分，Kwon 等[84]研究

发现，COR-15A 和 AtGOLS3 (galactinol synthase 3)
中 H3K27me3 修饰在拟南芥受到短暂低温胁迫后减

少，而且这种低甲基化状态可维持超过 3 天，表明

此处的组蛋白甲基化修饰可能是一种低温胁迫记忆

的标记。拟南芥中 PKL(PICKLE)蛋白是 CHD3 型染

色质重塑因子，作为转录阻遏物起作用[85]，Yang 等[86]

发现 PKL 蛋白在低温胁迫时通过调控 H3K27me3 水

平来影响其染色质状态，调控 COR 基因表达，从而

帮助植物响应低温胁迫。在高温诱导下，拟南芥组

蛋白去乙酰化酶 HDA15 靶向抑制一系列下胚轴伸

长相关基因的启动子[87]，热应激记忆则需要热休克

因子 A2 (HEAT SHOCK FACTOR A2, HSFA2)维持

高水平的 H3K4me3/2 修饰[88]。此后，Liu 等[89]还发

现 HSFA2 能靶向激活 H3K27me3 去甲基化酶 REF6 
(RELATIVE OF EARLY FLOWERING 6)，REF6 参

与激活基因 HTT5 (HEAT-INDUCED TAS1 TARGET 5)
的表达，最终使植物提前开花，同时感病性增加。

研究还揭示了 REF6 和 HSFA2 可形成正反馈回路来

维持植物对高温的传代记忆，即 REF6 上调表达能

够降低 HSFA2 位点 H3K27me3 修饰水平，从而减弱

H3K27me3 对 HSFA2 转录的抑制作用。非编码 RNA
也参与植物对温度胁迫的响应，例如 Guan 等[90]发

现拟南芥受到高温胁迫时，miR398 将激活热休克因

子 HSFA1b (HEAT SHOCK FACTOR 1b)和 HSFA7b 
(HEAT SHOCK FACTOR 7b)，并形成可增强耐热性

的正反馈调节。 

2.3.2  表观遗传修饰在植物干旱胁迫响应中的

作用 

植物对干旱胁迫的响应和适应通常通过转录重

编程网络实现，其中应激信号转导会改变转录因子

基因特定的表观遗传修饰水平。干旱胁迫下，作物

耐旱性状多与 DNA 甲基化水平降低有关。González
等[12]发现，为适应干旱环境，番茄 ABA 胁迫-成熟

响应蛋白(Abscisic Acid Stress Ripening1) CHH 甲基

化水平下调。Gayacharan 等[91]发现，干旱条件下，

干旱敏感的水稻品系 IR20 和 CO43 主要表现为全基

因组高甲基化，耐旱品系 PL 和 PMK3 及其杂交子

代表现为全基因组低甲基化，且这样的甲基化水平

改变对产量有一定的影响，水稻小穗不育率与甲基

化水平正相关，而穗长、穗粒数、穗重、百粒重和

单株产量与甲基化水平负相关，即受到干旱胁迫的

干旱敏感品系全基因组 DNA 甲基化水平升高，不育

率升高，与优良农艺性状相关的基因表达量降低。

这体现了干旱胁迫下水稻在减少有效分蘖数以减少

耗水量的“生存策略”和增加结实率以保持产量的

“生殖策略”之间的平衡。这些微量的表达变化由表

观遗传修饰变异介导，具有富集效应，可以导致明

显的表型变化。进一步研究表明这样的胁迫反应可

多代响应[92]，后代的生理和形态变化不断优化着这

种平衡，更为直接地助力于农业生产。Herman 等[93]

在桃叶蓼(Polygonum persicaria)中发现 DNA 甲基化

介导的干旱胁迫响应也具有“跨代胁迫记忆”。除了

通过转录重编程网络，胁迫因子可能也会直接影响

甲基化酶和去甲基化酶来调节甲基化水平。在水稻

灌浆的中后期至后期，Wang 等[94]进行土壤中度干燥

胁迫(moderate soil drying, MD)时发现，水稻会发生

去甲基化活动，应激反应敏感基因被激活并表达，

改善淀粉降解与蔗糖合成来增强碳储备迁移，并控

制叶片衰老。此外，Benoit 等 [95]还发现反转座子
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Rider 广泛存在于多种植物中，具有较强的表观遗传

沉默作用，转录水平受环境因素和 RdDM 途径的调

节，涉及代偿途径，可通过干旱诱导产生的遗传积

累和新的胁迫响应形成变异表型。此外，组蛋白修

饰也参与植物抗旱响应，Sukiran 等[96]在拟南芥干旱

胁迫研究中发现，当干旱胁迫应答因子的 H3K27me3  
水平下调时，其结合蛋白 PRC1 复合物水平降低，

可以解除对干旱响应和花发育基因 ANAC019、

ANAC055 的表达抑制。干旱胁迫下，拟南芥组蛋白

脱乙酰酶 HDA9 参与 ABA 的积累，HDA9 与

Powerdress (PWR)形成复合物，通过协助 AP2/ERF
超家族成员 ABI4 作用来降低 CYP707A1 基因的启动

子乙酰化水平，导致拟南芥 ABA 积累，从而响应胁

迫[97]。参与调控 ABA 耐旱响应通路的表观遗传因子

还有 H3K4 甲基转移酶 ATX1[98]，ATX4 和 ATX5 也

起到一定的作用[99]。Ding 等[100]发现，干旱胁迫下

拟南芥耐旱突变体 atx-1 的 H3K4me3 水平下降；而

在野生型拟南芥中，与 DNA 甲基化修饰响应干旱胁

迫时出现的胁迫记忆类似，高水平的 H3K4me3 修饰

和 Ser5P 聚合酶 II 能够使拟南芥再次遭受干旱胁迫

时快速表达相应的响应基因[101]。在水稻的研究中，

Guo 等[102]发现 OsCHR4 基因除了对产量和质量有关

的性状具有调控作用以外，还通过影响组蛋白修饰

调控生长素和蜡质生物合成基因的表达，调控叶形

发育和角质层蜡质形成，使植物适应干旱。Li 等[103]

揭 示 了 杨 树 (Populus) 组 蛋 白 乙 酰 化 酶 复 合 体

GCN5-ADA2 和转录因子 AREB1 之间的相互作用和

共同靶向作用。DNA 甲基化修饰和组蛋白修饰常共

同作用于植物基因的表达调控。Mao 等[104]推断，玉

米耐旱正相关基因 NAC111 在被驯化后插入了转座

元件 MITE，它能够通过 RdDM 途径和 H3K9me2 抑

制 NAC111 的表达。番茄响应干旱胁迫时，H3K9me2
与 CHH 甲基化共同负调控 Ars2 的表达[105]。而毛果

杨(Populus trichocarpa)受到干旱胁迫的信号后，其

DNA 甲基化水平会随之波动，进而改变许多干旱胁

迫基因的表达模式[106]，同时组蛋白乙酰转移酶会被

招募至耐旱基因 NAC 家族成员的启动子处，H3K9ac
富集会促进其表达[103]。染色体重塑因子也参与植物

胁迫响应。拟南芥受干旱胁迫后，SWI2/SNF2 染色

质重塑因子 ATPaseBRM (BRAHNA)突变体耐性提

高[107]，SWI/SNF 核心组分 CHR12 作用于拟南芥使

其瞬时生长停滞。Mlynárová 等[34]在拟南芥中发现，

SWI/SNF 重塑复合物可通过调节染色体结构来帮助

拟南芥产生耐旱性。作物中 SWI/ SNF 参与干旱响应

的现象和调控机制逐渐被发现，如 Yang 等[108]揭示

了水稻中核基质组成蛋白 NMCP1 (nuclear matrix con-
stituent protein 1)与 SWI/SNF 的染色质重构复合物

SWI3C 相互作用，而它们在干旱胁迫下对于抗旱性

或根系生长相关的基因分别起到正调控和负调控的

作用。 

2.3.3  表观遗传修饰在调控植物耐盐中的作用 

高盐条件会对植物产生渗透胁迫和离子胁迫，

研究发现，盐胁迫通常与干旱胁迫伴随发生，耐盐

性也是植物迫切需求改良的育种性状之一。Baek
等[109]发现拟南芥 DNA 甲基化缺陷突变体 met1-3 对

盐具有超敏性，原因是一个小 RNA 靶位点的大量胞

嘧啶甲基化缺失，导致钠离子转运相关的高亲和性

K 转运蛋白 AtHKT1 (high-affinity potassium transpo-
rter1)基因表达量升高。Dyachenko 等[110]发现，在干

旱和高盐胁迫下，冰叶日中花(Mesembryanthemum 
crystallinum)卫星 DNA 会出现超甲基化，可能参与

调控植物光合模式从 C3 至 CAM 的转变，从而更适

应环境。Wang 等[111]研究表明，小麦(Triticum aestivum)
耐盐品种 SR3 与亲本 JN177 的甲基化水平不同，但

在盐胁迫后两品种的基因组甲基化水平都有所降低，

SR3 背景下甲基化改变的体细胞在杂交诱导后表现

出更强的耐盐性。Ogneva 等[112]发现 DNA 甲基化抑

制剂 5-氮杂胞苷(5-azadeoxycytidine, 5-AZ)处理过的

水稻植株中，氧化应激有关的基因表达上调，耐盐

性增强。Bharti 等[113]发现过表达 AtROS1 基因的烟

草(Nicotiana tabacum)中类黄酮和抗氧化相关基因

的甲基化水平降低，转基因烟草盐耐受性增加。 
受到盐胁迫时，组蛋白修饰也是植物响应产生

过程中的重要因子。Duan 等 [114]发现拟南芥中

H3K4me3去甲基酶 JMJ15缺失的突变体对盐胁迫更

加敏感，而 Sani 等[115]结果表明拟南芥中低水平的

H3K27me3 会激活 HKT1 基因表达，其表达量急剧

上升，控制根茎中的 Na+浓度以抵抗盐胁迫。组蛋

白去乙酰化有关的基因也参与调控植物对 ABA 和
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盐的胁迫响应，如拟南芥组蛋白去乙酰化酶突变体

hda-19表现出对ABA和盐胁迫高度敏感[116]。此外，

还有研究显示，组蛋白上一些不常见的修饰如类泛

素化，会有抑制基因表达的作用[117]，受到干旱和盐

胁迫刺激信号的植物会通过类泛素化相关蛋白增加

抵抗能力[118]。 

2.3.4  表观遗传修饰在植物抗病机制中的作用 

高等植物中的 DNA 甲基化能够帮助个体对生

物胁迫做出响应，调控抗病性相关基因的表达，并

具有保护基因完整性的作用[119]。在免疫应答途径中，

DNA 甲基化的调控机制具有一定的特异性[82]。Yu
等[120]揭示了拟南芥 RdDM 途径参与茉莉酸信号通

路的正调节，能够对灰葡萄孢霉(Botrytis cinerea)和
黄瓜枯萎菌(Plectosphaerella cucumerina)等死体营

养性真菌产生抗性。大豆应对印度绿豆黄花叶病毒

(mungbean yellow mosaic India virus, MYMIV)时，通

过在基因间隔区进行 DNA 高甲基化修饰将其沉默[121]，

来提高抗病性，但病毒互补链上出现的 AC5 基因会

抑制甲基转移酶 DRM2，从而抑制植物通过高甲基

化引起的抗病毒防卫反应[122]。 
DNA 去甲基化机制在植物抗病反应中也能起

到重要的激活作用。拟南芥在受到病毒入侵时，去

甲基化机制可激活 TEs 及重复序列中的抗病相关基

因，参与抗病反应。例如抗病基因 RMG1 主动去甲

基化过程增强了拟南芥对丁香假单胞菌(Pseudomo-
nas syringae) DC3000 的免疫反应，其中接收病毒刺

激的转录诱导和去甲基活动都依赖于去甲基化酶

ROS1 的活性 [ 1 2 0 ]，而拟南芥抗性的遗传依赖于

RdDM 途径调控的非 CG 位点去甲基化[123]。除此之

外，AGO4 也具有介导植物抵抗丁香假单胞菌 DC3000
的作用，且独立于 RdDM 通路的其他组成部分[124]。

Geng 等[125]在接种白粉菌(Blumeria graminis)的小麦

中发现一些个体抗病性增强，研究发现这些植株的

CHH 甲基化水平降低，AeGlu/PR2-like 等防御基因

的表达增强。烟草受病毒感染时，抗病基因相关的

亮氨酸重复序列区域发生去甲基化，抗病基因表达

增强[126]。对表观遗传调节的深入理解将为选育和改

良植物抗病品种提供理论依据[120]，例如水稻 R 基因

Xa21G 去甲基化能够使个体对白叶枯菌产生抗性，

并遗传给后代，产生抗病性增强的突变株系 Line-2，
用 DNA 甲基化抑制剂 5-氮杂胞苷处理可增强水稻

抗白叶枯病[74]。在水稻响应白叶枯病反应中，除了

DNA 去甲基化参与以外，组蛋白去乙酰化酶 HDT701
直接与防御相关基因结合，上调其转录水平来增强

水稻对白叶枯病菌的抗性[75]；H3K27 去甲基化酶

JMJ705 通过激活防御调节因子参与提高水稻对白 
叶枯病菌的抗性，JMJ704 则参与 H3K4me2/3 去甲

基化反应，从而抑制负防御调节因子，同样帮助植

物体抵抗白叶枯病菌[76]。Lee 等[127]和 Berr 等[128]发

现，在拟南芥对真菌病原体的抵抗中，组蛋白甲基

转移酶 SDG8(SET domain group 8)和 SDG25(SET 
domain group 25)通过调节 H3K4me 和 H3K36me 水

平来激活免疫所需的病菌抵御基因的表达；另一个

调节H3K4me的甲基转移酶ATXR7则参与抵抗真菌

病原体拟南芥霜霉病菌 Emwa1[129]。Zhou 等[130]在拟

南芥中鉴定出了酵母组蛋白去乙酰化酶 HDA19。
HDA19 可由病原菌链格孢菌(Alternaria brassicicola)
诱导表达，其过表达会降低拟南芥基因组的组蛋白

乙酰化水平，并增加其对链格孢菌的抗性。玉米圆

斑病菌(Cochiobolus carbonum)感染玉米后，病菌产

生的 HC 毒素(HC-toxin)将抑制植株中的去乙酰化酶

HDAC，植株组蛋白乙酰化水平降低并表现出对此

病原菌更强的抗性[131]。Shi 等[132]发现甜橙对柑橘亚

洲韧皮杆菌(Liberbacter asianticumjagoueix)侵染的

响应可能受到组蛋白乙酰转移酶 1 基因(CsHAC1)和
其互作蛋白的调控。此外，相关基因的过度表达也

会产生一定的影响，例如 HDA19 的过表达会导致拟

南芥子叶和叶片异常[133]、开花延迟和育性降低[134,135]

等表型。 
通过改变表观修饰可以调控抗病基因的表达，

具有应用于作物抗病性改良育种的潜力。Deng等[136]

在水稻中发现了包含一组编码核苷酸结合富亮氨酸

重复受体(nucleotide-binding domain leucine-rich repeat 
containing, NLR)的 Pigm 基因座，使水稻对稻瘟病菌

具有持久抗性且不影响产量，这两个性状间是通过

成对拮抗 NLR受体从而受到严格的表观遗传机制调

控，利用 Pigm 培育的新水稻优良品种(龙两优 3189)
种植在不同地点均表现出较高的抗瘟性和产量。 

非编码 RNA 也是植物响应病原菌反应的重要
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参与者。Navarro 等[137]首次发现拟南芥 miR393 通过

靶向生长素受体 TIR1、ABF2 和 ABF3 调节生长素

信号通路，使植物增强了对丁香假单胞菌 DC3000
的基础抗性。Katiyar-Agarwal 等[138]发现致病菌假单

胞菌侵染拟南芥后，诱导出的拟南芥内源分子

na-siRNA ATGB2 可调节抗病基因 RPS2 的表达。烟

草和小麦只有在低温 16℃的条件下才会感染中国小

麦花叶病毒(Chinese wheat mosaic virus, CWMV)，
Andika 等[139]研究发现，在高温环境中，烟草 RNA
聚合酶 RDR6 蛋白(RNA-dependent RNA polymerase 
6, NbRDR6)在根部促进 CWMV siRNAs 的生成以抑

制 CWMV 积累。 

2.4  表观遗传修饰在植物杂种优势现象中的

作用 

杂种优势 (heterosis)是杂交子代优势表型突出

的现象，是作物育种中需要特别关注的因素。这些

表型包括植物的生长力、抗逆性、果实产量和质量

等，是能够为人类带来更好农业生产收益的表型，

表观遗传修饰是杂种优势现象的关键决定因素之一。

相比于染色体加倍，杂交更能引起 DNA 甲基化模式

重新整合或编排[140,141]，而这种亲本系之间的基因座

特异性表观遗传特征可以直接或间接触发拟南芥杂

种优势的形成，与基因组序列变化无关[142]。对高粱

(Sorghum bicolor)[143]、杉木(Cunninghamia Lanceo-
lata)[144]和籼稻(Oryza sativa. subsp. indica)[145]的研

究发现，在亲本与杂交种之间，特异位点的甲基化

变异大于 DNA 序列变异，同时杂交前亲本间的表观

遗传变异也可为育种提供新的资源。Seifert 等 [146]

对 21 个玉米亲本自交系的小 RNA 文库测序表明，

ha-sRNAs 可靶向调控表观遗传修饰标记，最终影响

杂交玉米的表型。DNA 甲基化的从头合成途径

RdDM 会参与杂交种 F1 等位基因表达的调控，在拟

南芥和水稻杂交种中都发现 siRNA 对杂种优势的表

型有重要作用[147,148]。Barber 等[149]对玉米的研究表

明，可能有另一套 DNA 甲基化修饰，同样起作用但

不依赖于 RdDM 途径。siRNA 在不同物种甚至品系

之间的表达水平都有较大的差异，双亲转座子的区

域不同也会导致 siRNA 的变化。Ng 等[150]发现，杂

交种与其亲本之间的差异能够引起等位基因表达模

式的改变，并影响基因组的稳定性。此外，非加性

miRNA 常与亲本和杂种 F1 之间的差异表达关系密

切[151,152]，且因亲本间的亲缘关系远近不同 miRNA
和 siRNA 的表达模式上也会出现差异[153]。 

组蛋白修饰对杂种优势也有一定的作用。Ha
等[154]研究发现，拟南芥中生物钟调控基因 CCA 和

LHY 启动子区域的 H3K9ac 和 H3K4me2 修饰发生改

变，影响了光合作用和淀粉代谢相关基因的表达，

使杂种后代表现出生长优势。Wang 等[155]对人工拟

南芥异源四倍体的研究也发现，FLC 基因启动子区

域出现了一系列的组蛋白修饰变化，例如 H3K9 乙

酰化和 H3K4me3 水平提高、H3K9me3 降低，使得

四倍体表现出明显的开花延迟。He 等[151]和 Mog-
haddam 等[156]通过进一步研究发现，不同生态型和

亚种中的 H3K4me3 和 H3K27me3 水平有较大的差

异，拟南芥和水稻各自的杂交后代中分别表现出加

性和非加性的作用模式。对于各种表观遗传修饰在

杂种优势中的作用、机制的研究有助于人们深入理

解杂交与进化的关系，为利用杂交培育驯化新品种

提供了有效途径。 

3  可塑性和遗传性使表观遗传修饰有望

应用于作物改良育种 

如果说 DNA 信息是遗传密码，那么表观遗传修

饰就是 DNA 的外加锁，这些锁的钥匙通常不止一把，

其中很多受到生物体外界环境的影响。尽管表观遗

传修饰种类多样，但它们共同的作用都是尽可能地

帮助生物体适应环境并更好的生存。这些锁可以灵

活精巧地打开或关闭，影响 DNA 密码的读取方式、

读取时间以及读取的程度，并且传递给子代。得到

表观遗传修饰的子代既能够获取上一代的生存经验，

同时依然具有控制锁开关的能力。因此，掌握密码

锁的钥匙，即表观遗传修饰在植物特定表型调控中

的机制和规律，提供了新的具有更广泛调控手段的

改良育种思路。表观遗传修饰的类型和其产生、维

持、调控等机制在植物中具有一定的共性，在植物

个体层面上还具有组织特异性、发育阶段特异性等；

同时在不同的植物种属背景中具有针对生命活动的

特异性调控机制。当植物的亲缘关系相近、调控机
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制相似或具有相同特征的表观修饰时，模式植物的

表观调控机制具有一定的参考性和导向性。这些优

势特征有利于人们通过靶向诱导等方式培育优良的

农作物品种，改善农业生产。 

3.1  表观遗传修饰在植物中的胁迫跨代记忆 

表观遗传修饰具有遗传稳定性，但相对于传统

的遗传信息来说，更能对环境胁迫做出反应，具有

一定的可塑性来应对环境改变。有研究表明 DNA 甲

基化修饰改变在世代胁迫中产生稳定的表型改变，

在生物胁迫下，这些改变包括 DNA 甲基化修饰的模

式和水平。在多种植物中，即使后代没有受到胁迫，

但还是有可能延续亲本应对逆境胁迫做出的表观遗

传修饰改变[157]。这样的延续可伴随着有丝分裂和减

数分裂进行遗传，分别称为“体细胞胁迫记忆”和

“胁迫跨代记忆” [158]。Liu 等 [49]研究表明番茄受

DNA 去甲基化酶 DMLs 调控，与花、果实相关的表

型会随世代的增加而积累。水稻受到干旱诱导后，

产生了适应干旱的非随机 DNA 甲基化突变，有很大

比例的后代保持了这种改变的 DNA 甲基化状态。

Zheng 等[92]基于一组干旱响应基因进行了分析，其

结果也从机制上体现了它们的 DNA 甲基化模式受

到多代干旱的影响。Mathieu 等[159]在拟南芥胁迫跨

代记忆研究中发现，起到维持遗传稳定中心作用的

是 CG 类型的 DNA 甲基化。同时也存在这种胁迫

记忆消失的现象，不再长期受到某胁迫后，植物将

移除相应的表观遗传修饰以获取更高的环境适应

性[160]。另有研究表明，组蛋白修饰等其他类型的表

观遗传修饰在有丝分裂中也可以一定程度上稳定遗

传，并且可能在调节植物对环境条件和发育的反应

中起关键作用[161]。环境胁迫下的表观遗传修饰改变

及其遗传稳定性对于农作物品种优化十分重要，使

植物体更好地适应环境的表观遗传修饰是否能稳定

遗传，以及能否在环境再度发生改变时产生新的改

变、以适应新的环境，仍有待进一步研究。 

3.2  表观遗传修饰在植物中的保守性 

表观遗传修饰在不同物种之间存在一定的保守

性，一些植物中相对成熟的研究成果可为相关作物

的表观遗传研究和改良育种提供参考。不同物种间

表观遗传修饰的保守性首先与植物中普遍存在的

TEs 相关。TEs 是 DNA 甲基化的调控对象热点区，

越来越多的研究表明，植物表型的产生和受到胁迫

后的环境适应性改变与基于 TEs 的基因多态性相

关[162]。尽管不同植物的 TE 含量差异很大，但各物

种中 TE 都占基因组序列的重要组成部分，因此 TE
成为决定表观遗传修饰保守性的基础条件之一。不

同物种之间的表观遗传修饰类型和调控机制也具有

保守性，单子叶植物水稻和双子叶植物拟南芥中，

其胚乳与最初的胚相比都呈现低甲基化状态。

Zemach 等[11]发现去甲基化活动机制可能具有共同

的进化起源，这在一定程度上提示该过程在单子叶

植物和双子叶植物之间可能是保守的。在亲缘关系

相近的植物中，表观遗传修饰的机制具相对更强的

保守性。如番茄果实成熟过程中，DNA 去甲基化反

应起到了重要的作用，回顾一系列在番茄成熟中受

DNA 甲基化调控的基因，其中很多基因的发现都来

自于对模式植物拟南芥 DNA 甲基转移酶的序列同

源性筛选。将果实成熟期间基因组去甲基化机制的

调控应用于番茄优良品种的培育，是一种新颖的策

略，可用于改善缺乏遗传多样性品种的农艺性状[163]。

而番茄作为研究肉质果实发育的模式生物，其表观

遗传修饰的研究成果又将为其他植物的相关探究提

供参考[164,165]。因此，选取典型作物探究与重要农艺

性状有关的表观遗传机制，可帮助人们在与其存在

亲缘关系植物中发现潜在的表观遗传作用。 
从全基因组的 DNA 甲基化修饰情况分析，甲基

化差异区域(differentially methylated regions, DMRs)
和单甲基化多样性位点(single methylation polymor-
phism, SMPs)与植物表型都有显著的相关性，说明

DNA 甲基化位点可作为稳定的表观遗传标记。在基

因组亲缘关系相近的植物中，甲基化的分布和程度

具有相似性，其从头合成和维持途径在物种间也具

有保守性，这为探究表观修饰参与各物种基因表达

调控机制的关联性提供了基础。Lin 等[163]进行的表

观全基因组关联分析 (epigenome-wide association 
study, EWAS)可将 DNA 甲基化变异与植物体各层面

的性状对应并分析，有望探究出具有关联性和参考

性的机制，以应用于植物生长发育的全面研究。应

用 EWAS 分析，Ong-Abdullah 等[69]在油棕中发现一
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种水稻的 LINE 类反转座子 Karma 低甲基化，导致

油棕形成厚壳无性系，严重影响生产。 

3.3  表观遗传变异模拟模型的初步应用 

Morrell 等[166]建立了一种表观遗传变异模拟模

型。该模型基于现有的表观遗传调节机制，整合表

观遗传标记和目标生理过程，通过模拟变异，评估 
和量化它们对植物表型的影响，预测某种/些表观遗

传变异对各种环境情景下可能出现的性状进行量化，

并获得这些性状的动态变化。该模型在番茄成熟代

谢物预测中取得了初步的成果。Liu[49]等通过对番茄

基因组 DNA 甲基化、基因表达和代谢之间的相互作

用进行定量建模，精确地模拟了野生型和 RNAi 
DML2 敲除型果实中 NOR 和 PSY1 启动子的甲基化

水平、NOR 和 PSY1 基因表达水平，以及番茄成熟

过程中关键代谢物番茄红素的积累。在多种植物中

都存在表观修饰在遗传过程中出现的变异能够产生

新的表型，由此发现了一些新的“表观等位基因”。

例如无色不成熟基因座、甜瓜性别决定[167]、水稻植

株矮化[168]、坏 Karma 导致的低油油棕[69]，以及番

茄果实中维生素 E 含量等，也都是由表观遗传变异

引起[53]。基于对不同类型表观修饰的研究，也可根

据分析不同序列环境下的表观遗传修饰水平、比较

表观遗传学研究等方法进行建模，对新的表观遗传

变异的产生、表观变异导致的新表型和表型对植物

生存的作用等方面做出预测。 
虽然这种模型反馈对于开发模型驱动的育种方

法至关重要，但在具体实践中，还有很多因素需要

考虑，如植物不同的繁殖方式等。因为繁殖方式(无
性繁殖或有性繁殖)是引发表观遗传变异的重要途

径之一，故培育对环境变化具有足够表观遗传响应

的作物品种时，也需要考虑到作物的繁殖方式对后

代表观遗传变异的遗传性和环境适应性产生的影

响[165]。 

4  结语与展望 

具有遗传稳定性和可塑性的表观遗传修饰在调

控植物的生长发育中起到了至关重要的作用，在作

物的改良和育种方面具有很大的潜质。目前，植物

表观遗传学研究已经拓展到作物重要性状的调控机

理，如表观遗传修饰在番茄果实成熟中的作用，

DNA 甲基化在水稻产量调控中的突破等研究成果。

表观遗传调控因子可控制多个相关基因的表达，使

得复杂的数量性状转变为单基因控制的质量性状，

从而简化育种过程，大大提高育种效率，显现出表

观遗传在复杂数量性状分子育种中的巨大潜力。然 
而，将表观遗传学用于作物改良必须解决如下问题：

(1)掌握植物表观遗传变异产生的机制。深入解析物

种的表观遗传变异水平与外部环境、内部基因组环

境等因素影响表观遗传变异的机制，明确杂交、无

性繁殖和组织培养等植物育种和农业中的常规做法

对表观遗传变异产生的影响。(2)开发可定向改变表

观遗传修饰的技术。开发并应用表观遗传基因编辑

等技术，为通过重塑植物表观遗传修饰来改变植物

性状提供可能，实现将表观遗传修饰和调控机制应

用到作物改良和育种中等可操作性。(3)明确植物表

观遗传修饰在作物育种中的应用范围。虽然研究成

果显示表观遗传修饰广泛调节着植物的重要性状，

如提高作物在生物和非生物环境胁迫中的耐受性，

以拓宽生态幅进行广泛种植；促使植物提早开花或

打破休眠等，增强作物的经济优势，包括产量、品

质和生长周期等。但表观遗传修饰对于作物表型的

影响程度和可应用程度仍无法预测，表观遗传变异

模拟模型的建立和探索有望加快这一进程。(4)充分

了解作物改良育种应用中表观遗传变异的稳定性和

可遗传性。因为作物繁殖方式多种多样，可利用的

表观遗传修饰在有丝分裂、减数分裂中的遗传稳定

性如何，多代后的表观遗传信息稳定性能否满足改

良和育种需求，如何稳定益于农业生产的表观遗传

修饰等都是需要考虑的问题。 
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