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逆境胁迫下植物 ＤＮＡ甲基化变异的研究进展

徐　妍１　张海玲２　徐香玲１　张会新１　姚　琳１　张必弦２　王全伟１
（１哈尔滨师范大学生命科学与技术学院　哈尔滨　１５００２５　２黑龙江省农业科学院　哈尔滨　１５００２５）

摘要　胁迫是指生物体持续地暴露在环境的刺激下，并且植物有能力建立保护和适应的机制。
逆境胁迫抑制生物体的生长、发育和繁殖，它通常决定了物种的分布，更重要的是它对特定的种

群提供了一种选择性进化动力。植物可以通过忍受、抗性和避免或最终逃避这三种不同的策略

来应对胁迫。ＤＮＡ甲基化作为一种表观遗传现象，是指在甲基化酶的作用下，不涉及基因的ＤＮＡ
序列改变，而使基因功能发生变化，以对外界的环境刺激作出应答反应。这种变化常常可以传递

给后代，并形成表观遗传记忆，这对培育植物抗性新品种提供了可能。综述了植物响应逆境胁迫

中的ＤＮＡ甲基化修饰的研究进展，旨在深入了解ＤＮＡ甲基化变化对植物抗逆性的影响。
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　　表观遗传学是指不涉及 ＤＮＡ序列的变异但基因

的表达模式发生了可遗传的改变，这种改变能通过有

丝分裂和减数分裂传递给子细胞或下一代［１］。已发现

的表观遗传变异有甲基化、乙酰化等 ＤＮＡ和蛋白质的

修饰，基因组印记，ＲＮＡ编辑，ＲＮＡ干扰等［２］，这种遗

传方式不符合孟德尔遗传规律［３］。ＤＮＡ甲基化在基因

表达和细胞分化等过程中起重要作用［４］，主要表现在

两方面：一是在发育过程中调节基因的表达；二是防止

外来序列插入，以维持基因组的稳定性［５］。本文主要

综述了逆境胁迫引起的 ＤＮＡ甲基化的变化在植物抵

御和适应逆境胁迫中的作用。

１　ＤＮＡ甲基化概述

　　ＤＮＡ甲基化是指遗传物质 ＤＮＡ复制后，在 ＤＮＡ

甲基转移酶的作用下，将 Ｓ腺苷甲硫氨酸（ＳＡＭ）分子

上的甲基，转移到 ＤＮＡ的腺嘌呤（Ａ）或胞嘧啶（Ｃ）碱

基上，实现对 ＤＮＡ的修饰［６］。研究表明，高等植物基

因组中大约有６％～２５％的胞嘧啶处于甲基化状态［７］，

它们通常发生在 ＣＧ、ＣＮＧ（Ｎ表示任何碱基）和 ＣＨＨ

（Ｈ代表Ａ、Ｃ、Ｔ）位点上［８］，而脊椎动物细胞基因组中

仅有２％～７％的胞嘧啶被甲基化［９］，这说明植物细胞

基因组相比于动物更易发生 ＤＮＡ的甲基化修饰。　

　植物ＤＮＡ的甲基化方式主要包括２种：维持甲基化

和从头甲基化［１０］。维持甲基化是指双链 ＤＮＡ中的一

条链已存在甲基化，另一条未甲基化的链被甲基化，这

种甲基化通过半保留复制的方式将亲代的甲基化模式

传递给后代。从头甲基化是指两条链均未甲基化的

ＤＮＡ发生甲基化，这种甲基化的方式不依赖于 ＤＮＡ的

复制［１１］。ＤＮＡ甲基化水平的高低和发生与否主要受

各种ＤＮＡ甲基转移酶的综合影响。在植物中广泛存

在着４种甲基转移酶：第一种是维持型甲基转移酶Ⅰ
（ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｆｅｒａｓｅⅠ，ＭＥＴⅠ），主要作用是

维持对称序列ＣＧ位点的甲基化，在重新甲基化过程中

也起一定的作用［１２］。第二种是结构域重排甲基转移酶

（Ｄｏｍａｉｎｓｒｅａｒｒａｎｇｅｄｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＤＲＭ），它可对所

有含有胞嘧啶的序列进行重新甲基化［１３１４］，并且负责

维持非对称 ＣＨＨ位点的甲基化。第三种是染色质甲
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基化酶（Ｃｈｒｏｍｏｍｅｔｈｙｌａｓｅ，ＣＭＴ），此酶为植物所特
有［１５］，参与异染色质的ＤＮＡ修饰，并能够维持ＣＮＧ位
点的 甲 基 化［１６１７］。第 四 种 可 能 是 ＤＮＭＴ２（ＤＮＡ
ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ２）家族的同系物，它在不少物种中是
保守的，但其功能目前尚不清楚［１８］。

２　非生物胁迫对植物ＤＮＡ甲基化的影响

　　非生物胁迫是指各种不利的环境因素，表观基因
组能帮助植物对环境胁迫产生抗性。植物遭遇非生物

胁迫后，其表观遗传学密码会发生大量改变，这些表观

遗传学改变与负责调控植物胁迫应答的基因活性有

关。目前有关非生物胁迫对植物 ＤＮＡ甲基化影响的

研究比较多，主要有干旱、低温、盐、重金属胁迫等。在

胁迫条件下，ＤＮＡ甲基化能够调节胁迫响应基因的表
达［１９］。通过研究非生物胁迫对植物 ＤＮＡ甲基化的影
响，将有助于了解植物的抗逆机制。

２．１　盐胁迫对植物ＤＮＡ甲基化的影响
　　高盐通过降低土壤渗透势造成植物吸水困难 ［２０］，

大量研究表明，植物可以通过调整基因组甲基化的状

态来快速应对高盐胁迫。邢燕霞等［２１］在黑麦草种子耐

盐萌发过程中检测到大量的去甲基化事件，并且其代

谢也发生了一系列复杂的适应性变化，ＣｈｌＣｕ／ＺｎＳＯＤ，

ＭｎＳＯＤ和ＣＡＴ等一系列清除活性氧自由基的基因表
达量增强。以此推测，黑麦草种子基因组 ＤＮＡ的去甲
基化启动了这些基因的表达，开启对盐胁迫的应答机

制，将危害降到最低，从而有利于种子的正常萌发。

　　同样是盐胁迫，在油菜籽［２２］、棉花［２３］中耐盐品系

的去甲基化位点数大于敏感品系，而甲基化位点数则

少于敏感品系。这表明，通过去甲基化以促进胁迫相

关基因的表达是油菜籽和棉花耐盐性的重要原因之

一。Ｗａｎｇ等［２４］对水稻的研究也表明，基因的去甲基化

是响应盐胁迫的主要表观遗传机制，并且它们多数发

生在特定序列，而不是随机的［２５］。

２．２　干旱胁迫对植物ＤＮＡ甲基化的影响
　　干旱影响植物的正常生长发育和生理代谢过程，
并且它也是限制提高植株产量最主要的逆境因素［２６］。

潘雅姣等［２７］用干旱胁迫处理水稻抗旱导入系 ＤＫ１０６
和旱敏感轮回亲本 ＩＲ６４，发现在水稻的生长发育过程

中，整个植株（叶片和根部）的甲基化水平增加，但在品

种间存在差异，可能与不同品种植株的抗旱性差异有

关。在苗期，ＤＫ１０６根部的甲基化水平已接近分砨期，

而 ＩＲ６４根部的甲基化水平即使到了分砨期也比

ＤＫ１０６稍低，可见，在干旱胁迫下，ＩＲ６４需要更多的

ＤＮＡ修饰来抵抗胁迫。对多态性片段进行克隆、序列
分析发现，参与抗旱胁迫反应的 ＤＮＡ序列在编码区和

非编码区均有分布，表明水稻通过基因组范畴调整

ＤＮＡ甲基化状态以应对胁迫。
　　郑小国等［２８］对节水抗旱稻差异甲基化位点相关基

因功能聚类分析发现，它们涉及物质代谢、信号传导、

胚胎发育等一系列与生长发育相关或胁迫反应相关的

生理过程，这也表明 ＤＮＡ甲基化在植物生长发育及应

对环境胁迫中起重要作用。

２．３　低温胁迫对植物ＤＮＡ甲基化的影响

　　低温胁迫会使植物体内产生大量自由基，细胞遗
传物质可能会发生变化，这些氧自由基常常会使植物

基因组ＤＮＡ发生去甲基化。陈芳等［２９］对小麦种子和

幼苗的超低温保存研究中发现，与对照相比，经超低温

保存后的材料均发生了不同程度的甲基化变化，且去

甲基化变化是主要趋势。玉米幼苗经低温（４℃）的处

理后，根部组织基因组及冷胁迫诱导基因ＺｍＭＩ１发生
去甲基化，２３℃复温７ｄ后冷胁迫导致的低甲基化状
态仍然未恢复到正常水平［３０］，这种低甲基化可能与抵

御冷应激有关。同样的，低温处理也会导致草莓［３１］、牡

丹［３２］、金鱼草［３３３４］的甲基化水平下降。这些研究表明

植物在低温胁迫下发生基因去甲基化具有一定普遍

性，但具体作用机制还不清楚。

　　在拟南芥幼苗超低温保存的研究中，６６２条扩增条
带有６４条带型发生改变，其中４８条能遗传给第２代，
这表明低温诱导的 ＤＮＡ甲基化变异也具有一定的遗
传性 ［３５］。

２．４　重金属胁迫对植物ＤＮＡ甲基化的影响
　　重金属胁迫可诱导转座子和基因发生表达的改
变，这种改变在一定程度上可传递给后代［３６］。在李照

令等［３７］的研究中发现，三个镉处理的拟南芥ＤＮＡ甲基
化水平均高于对照，镉胁迫也可以使萝卜基因组的整

体甲基化水平提高［３８］，可能高的甲基化水平是植物忍

受镉胁迫的重要原因。油菜在铬胁迫下，基因组甲基

化水平也上升［３９］。但在重金属胁迫下，并不是所有植

物基因组ＤＮＡ都表现出高的甲基化水平。同样是铬
胁迫，在三叶草和大麻中基因组甲基化水平表现为下

降趋势［４０］，水稻在重金属胁迫下，其甲基化水平也下

降［４１］。说明不同植物中可能存在不同的 ＤＮＡ甲基化
机制来抵抗重金属胁迫。

　　可见，重金属胁迫是一个复杂的过程，可能通过

８８
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ＤＮＡ甲基化修饰改变ＤＮＡ构象，从而影响染色质的结

构以及ＤＮＡ与蛋白质的相互作用，调节基因的表达，
以此来抵抗胁迫。

２．５　环境污染物对植物ＤＮＡ甲基化的影响
　　近年来，由于工业污染，人为产生的 ＮＯ和 ＳＯ２等
环境污染物日益增多，它们存在于大气和土壤中，对植

物造成了一种非生物胁迫，影响植物的生长和发育。

ＮＯ处理能诱导水稻基因组 ＤＮＡ产生去甲基化［４２］，激

活植物基因组中本处休眠状态的转座子，转座子活性

的增强能够导致基因组和性状的不稳定性，这有利于

生物体产生遗传变异来应对胁迫［４３］。

　　李利红等［４４］的研究发现，ＳＯ２胁迫使拟南芥 ＮＩＴ２
基因启动子区去甲基化，有利于转录起始复合物与该

启动子区调控元件相结合，以及转录复合物沿 ＤＮＡ模
板链快速移动，使 ＮＩＴ２基因的表达水平提高，进而调
节植物抗性生理。启动子区甲基化水平的降低可能与

防御基因的表达相关联，甲基化修饰参与了植株的抗

逆反应过程。

３　生物胁迫对植物ＤＮＡ甲基化的影响

　　生物胁迫一般指病毒、真菌等对植物的侵染过程。
为限制感染的致病菌生长，植物采用了一系列复杂的

防御机制，激活多种信号来改变基因表达的网络，植物

的这些细胞防御应答通过 ＤＮＡ甲基化机制控制基因
表达的网络。目前有关生物胁迫对植物 ＤＮＡ甲基化
影响的研究比较少，主要集中在水稻白叶枯菌、玉米纹

枯病菌及病毒上。这些胁迫能够使植物 ＤＮＡ甲基化
水平发生改变，且常常表现为全基因组甲基化水平的

上升和抗病相关基因甲基化水平的下降，推测甲基化

整体水平的上升可能有利于病原菌攻击时植物基因组

的稳定，而抗病基因甲基化水平降低则有利于加快重

组而获得新的抗病基因，从而使植物获得长期的、永久

性的抗性［４５４６］。

３．１　白叶枯病菌对ＤＮＡ甲基化的影响

　　在水稻与白叶枯病菌互作研究中发现，抗病基因
的低甲基化和全基因组的超甲基化可能与水稻白叶枯

病抗性有关。Ａｋｉｍｏｔｏ等［４７］用５脱氧杂氮胞苷处理水
稻，获得一个能够稳定遗传的抗水稻白叶枯病的突变

品系ｌｉｎｅ２，并克隆发现了一个与抗白叶枯病基因Ｘａ２１
相似的基因 Ｘａ２１Ｇ。在野生型水稻中，该基因的启动
子区的所有胞嘧啶均是甲基化的，而在 Ｌｉｎｅ２中却未

甲基化。当感染黄单胞菌时，Ｘａ２１Ｇ赋予了 Ｌｉｎｅ２及

其子代植株抗病性，没有 Ｘａ２１Ｇ表达的野生型是高度

易感的。这些结果表明，Ｘａ２１Ｇ基因的启动子区发生
了去甲基化，打破了该基因原有的沉默状态，从而获得

了对病菌的抗性。低甲基化和抗性性状都是稳定遗传

的，经典的孟德尔遗传定律不能解释这种现象［４８］，这是

一个表观遗传的明显的例子，并支持了拉马克提出的

获得性状遗传的观点。水稻品种旱生爱国３号在成株

阶段表现出对白叶枯病的抗性，但幼苗阶段是易感的，

ＭＳＡＰ技术检测发现成株比幼苗的甲基化整体水平要
高，表明全基因组甲基化水平的增高有助于成株

抗性［４９］。

３．２　纹枯病菌对ＤＮＡ甲基化的影响
　　玉米高耐纹枯病材料 Ｒ１５在人工接菌后 ６ｈ内

ＤＮＡ的半甲基化率和全甲基化率显著升高，而高感纹
枯病材料４７８的甲基化率变化则较小，这可能与 Ｒ１５
具有抗病性相关，在接菌后，能够快速作出反应，引起

植物ＤＮＡ甲基化水平的变化，这种变化可能调节抗性

相关基因的表达，从而使玉米产生对纹枯病菌的抗性。

而且在接种纹枯病菌后的整个过程中，高耐植株 Ｒ１５
的ＤＮＡ全甲基化率均比高感植株４７８高，这表明 ＤＮＡ
甲基化在耐玉米纹枯病菌中起重要作用［５０］。

３．３　番茄细菌性叶斑病菌对ＤＮＡ甲基化的影响
　　Ｄｏｗｅｎ等［５１］用番茄细菌性叶斑病菌侵染或用水杨

酸处理拟南芥时，发现植物防御基因附近有许多差异

甲基化位点，这些差异表达区域往往与参与防御反应

的基因高度相关，并且这些区域甲基化水平的降低似

乎促进了附近基因表达的升高，这表明 ＤＮＡ甲基化有
助于提高拟南芥的免疫力，它通过动态调控基因的表

达，使植物抵御细菌感染。

３．４　病毒对ＤＮＡ甲基化的影响

　　烟草被烟草花叶病毒（ＴＭＶ）感染后，其甲基化水
平下降［５２］。但也有研究发现，病毒侵染会使烟草 ＤＮＡ
甲基化水平显著上升，但与抗病性相关的亮氨酸重复

序列区域却发生了低甲基化［４６］。Ｋｏｖａｌｃｈｕｋ等［４５］发现，

感染了ＴＭＶ的植株能产生一个由病毒导致的系统性信

号，它能增加植株体细胞和减数分裂的重组率。病毒侵

染也可导致百合的甲基化整体水平下降［５３］。从这些研

究可以看出，当病毒侵染植物后，与抗病相关的基因往往

表现为低甲基化，这有利于抗病基因的表达或通过基因

重组获得新的抗病基因，从而提高植株的抗病性。

３．５　灰斑病菌对ＤＮＡ甲基化的影响

　　大豆灰斑病菌作为一种世界性重要病害，通过侵

９８
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染大豆叶片、豆荚及籽粒，严重影响大豆的产量，揭示

灰斑病菌胁迫诱导的甲基化调控机制对大豆抗病品种

的培育和改良具有重要的意义。目前，本实验室正在

进行大豆灰斑病菌胁迫前后大豆 ＤＮＡ甲基化变异的
研究，初步结果显示，大豆高抗品种在接菌前后其甲基

化水平下降，而高感品种的甲基化水平呈上升趋势（研

究结果尚未发表），这种甲基化差异可能与品种的抗病

性差异密切相关。

４　问题与展望

　　在非压力条件下，ＤＮＡ甲基化持续控制一些防御
基因，但当受到胁迫刺激时，ＤＮＡ甲基化会动态改变，

以改变基因表达。一般来说，植物基因启动子区的超

甲基化能阻碍转录因子复合体与 ＤＮＡ的结合，使基因

转录受抑制，引起基因沉默；而去甲基化则有利于基因

的表达。因此，了解逆境胁迫下 ＤＮＡ甲基化的变化情

况，将有助于研究功能基因的表达调控以及植物应对

逆境的分子机理。

　　植物通过 ＤＮＡ甲基化变异调节全基因组和特定
基因的表达模式以调控自身的各种生理反应从而来抵

御逆境胁迫，这种变异可以遗传给后代，如在水稻中，

缺氮引起的甲基化变异［５４］和５氮杂胞苷处理导致的甲
基化水平的下降［５５］都可以遗传至少三代；高粱［５６］中低

剂量激光照射引起的甲基化改变可以遗传给后代。因

此，利用甲基化变异或对植物的 ＤＮＡ甲基化模式进行

改造，可以实现对作物的改良，创造出抗性新种质。

　　但是，目前对于 ＤＮＡ甲基化变异所产生的个体能

否稳定遗传的研究还不太透彻，胁迫诱导的 ＤＮＡ甲基
化变异有时具有一定的可逆性，即当胁迫因素消除时

甲基化水平也随之恢复到胁迫前水平，这样有利的变

异不能稳定保存下来对育种的价值就不大了。因此，

只有更深入地阐明 ＤＮＡ甲基化响应逆境胁迫的规律，

揭示不同胁迫引起的甲基化变异调控的网络和分子机

理，才能为育种奠定坚实的理论基础。相信，随着新一

代高通量测序技术的发展，将加快不同植物基因组甲

基化图谱的诞生，这将有助于人们阐明植物响应逆境

胁迫的甲基化调控机制。而更多的甲基化相关的表观

遗传标记的开发，也将为分子辅助抗逆育种提供理论

与实践指导。
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致　　谢

近期为本刊审稿的专家（按拼音首字母排列）：

陈金春　陈向东　程旭东　迟占有　邓　宁　丁久元　胡昌华　李　春　李佳慧　李　寅

李勇昊　梁前进　林矫矫　刘　钢　刘建国　刘兴军　刘志培　卢文玉　倪　晔　蒲小平

沈亚领　石继红　汪道文　王明丽　王云山　王　真　温博海　徐寒梅　杨培龙　张椿雨

赵世光　朱泰承
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