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摘要： DNA甲基化作为表观遗传调控的重要机制之一，通常发生在植物胞嘧啶碱基中，包含CG、CHG、CHH三种类型。主

要影响染色质结构和基因的转录效率，在植物细胞基因表达调控、基因组稳定性维持等方面起重要作用。非生物胁迫影响植物

的生长发育和繁殖最终导致植物死亡。基于已有研究发现，DNA甲基化可诱导非生物胁迫下植物的表型改变。DNA甲基化水

平在植物非生物胁迫生长过程存在的变化机制受到甲基化酶和去甲基化酶的影响。甲基化状态上调（启动）或下调（关闭）基因

表达以确保自身适应生长及发育，从而使植物在一定程度上适应和抵抗逆境伤害。这些信号转导通路可以引起植物形态、生理

和生化的改变以适应逆境。本文对DNA甲基化功能及其在园艺植物的生长发育与非生物胁迫响应方面的研究进行了分析与总

结，探讨了DNA甲基化在园艺植物表观遗传研究中存在的问题及展望，为园艺植物遗传改良及抗逆分子机理研究提供参考。
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Abstract：As one of the important mechanisms of epigenetic regulation， usually occurs in plant cytosine 

bases， including CG， CHG and CHH. DNA methylation mainly affects chromatin structure and gene 

transcription level. DNA methylation plays important roles in transcriptional regulation and maintaining the 

genome stability. Abiotic stresses affect plant growth and reproduction and ultimately lead to plant death. Based 

on existing research findings， DNA methylation can induce phenotypic alterations in plants under stress.To cope 

with abiotic stresses， the change mechanism of DNA methylation level during growth is affected by methylase 

and demethylase. The signal transduction pathways can change the expression of some stress response genes， 

thus causing changes in plant morphology， physiology and biochemistry to adapt to adversity. Some genes are 

upregulated （initiate） or downregulated （close down） in expression in order to assure the adaptive growth and 

development of plant， thus enabling plants to adapt and resist stress damage to a certain extent. This article 

reviews the DNA methylation modification and its role in transcriptional regulation， research progress in the 

growth and development of horticultural plants， and the epigenetic regulation of abiotic stress as well as the 

problems and prospective of horticultural plants. It provides a reference for the genetic improvement of 

horticultural plants and deciphering the mechanism of stress resistance.
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DNA 甲基化作为真核细胞的一种基因组修饰，

通过改变染色质和蛋白质的结构调节基因组稳定

性，且不会改变DNA的碱基序列，是表观遗传调控

的重要机制之一［1］。基因低水平甲基化（如持家基

因）或去甲基化（如发育阶段特异表达、环境胁迫诱

导表达以及组织特异性表达等基因）有利于基因的

表达，基因高水平甲基化（如异染色质中的沉默基

因）则关闭或沉默基因［2］。DNA甲基化调控植物生

长发育和逆境应答关键基因的表达，在植物表观遗

传调控中发挥重要作用［3］。本文对DNA甲基化修

饰功能及其在园艺植物的生长发育调控与逆境响

应方面的研究进展进行总结分析，为园艺植物遗传

改良和逆境适应分子机理研究提供参考。

1　DNA甲基化及功能

DNA甲基化是在甲基转移酶的作用下，在基因

组CpG二核苷酸胞嘧啶5号碳位共价键结合一个甲

基基团，对基因表达水平的影响随序列背景和基因

区域的不同而变化［4］。植物基因组DNA的甲基化

主要发生在CG位点，也广泛出现在CHG以及CHH

位点（H为A、T、C），在细胞分裂过程中传递表观遗

传信息，多样性调控基因表达［5］。

DNA甲基化分为建立、维持和去甲基化3个过

程［6］。甲基转移酶具有催化和维持DNA甲基化的

作用，其中dnmt1主要参与DNA复制新合成链的完

全甲基化，为持续性甲基转移酶，同时维持DNMTs

的稳定；dnmt3a和 dnmt3b主要参与从头甲基化，合

成甲基化酶，催化 S-腺苷甲硫氨酸和 DNA 链与结

构域的结合［7］。在DNA复制和细胞分裂过程中，不

同靶向位点的DNA甲基化通过不同途径维持。CG

甲基化由DNMT1维持；CHG甲基化由染色质甲基

化酶（CMT，chromatin methylase）维持，CMT2/3 是

植物特有的并能够参与异染色质 DNA 修饰；而

CHH 甲基化由结构域重排甲基转移酶（DMLs，

domain rearrangement of methyltransferases）维持［8］。

DNA去甲基化分为被动和主动两种形式。被动去

甲基化是借助DNA半保留复制，原有的甲基化胞嘧

啶被未甲基化胞嘧啶代替，DNA甲基化水平降低。

主动去甲基化是植物响应外界刺激，主动地改变基

因组甲基化修饰模式，由沉默抑制因子ROS1家族

转葡糖基酶来起始，增加的 IDM1、IDM2和 IDM3复

合物是靶向 ROS1 所需的组蛋白乙酰转移酶复合

物［9］。ROS1家族成员有DME、DML2 和 DML3，能

够切除CG、CHG 和CHH中的5-甲基胞嘧啶。

DNA甲基化通过干扰转录因子对顺式元件的

识别和结合抑制转录，或者招募染色质重塑或修饰

因子，导致基因失活。DNA甲基化沉默转座元件和

外源侵入序列，影响亲本印记基因形成，基因转录

沉默和影响转录本的可变剪接［10］，在维持植物基因

组稳定、调控生长发育及响应非生物胁迫方面发挥

重要作用。DNA 甲基化和去甲基化途径汇聚在

MEMS 上，以调节 ROS1 的表达。在 RNA 介导的

DNA 甲 基 化 （RdDM，RNA-dependent DNA 

methylation）突变体中，24-nt siRNAs的生物合成和

siRNAs信号定位启动从头甲基化发生均需要RNA

聚合酶 IV（PolIV，DNA-dependent RNA poly-merase 

IV）和 RNA 聚合酶 V（PolV，DNA-dependent RNA 

polymerase V）的参与。而恢复 MEMS 甲基化和

ROS1 的表达会导致数千个基因组区域的 DNA 甲

基化的累积损失，并逐步恶化其生长表型［11］。因

此，维持甲基化和去甲基化活性间的平衡对植物生

长发育至关重要。

2　DNA甲基化调控园艺植物生长发育

2.1　DNA甲基化对嫁接的影响

嫁接对缩短园艺植物生长期、增强抗病性及提

高产量具有重要作用。研究发现，将葫芦甬砧 1号

嫁接到西瓜早佳 8424 后，DNA 甲基化水平在开花

期表现出持续升高，PPR（Pentatricopeptide repeat）

和 WD40（WD-repeat protein40）蛋白基因表达持续

上调［12］。Cao 等［13］发现甘蓝甲基化酶基因 dDMF7

和 uDMF32在嫁接过程中差异表达，并发现甲基化

差异片段可以匹配嫁接自交GS1（Grafting-selfing 1）、

GS3（Grafting-selfing 3）和 GS5（Grafting-selfing 5）

中的 siRNA，植株出现早开花，表明 siRNA 在 DNA

甲基化诱导嫁接过程中起重要作用。siRNA可诱导

砧木DNA甲基化，西瓜嫁接到南瓜后，砧木和接穗

间发生miRNA转移，嫁接后的植株比原植株的平均

甲基化水平增加 1.8 倍，总甲基化水平增加了 1.2

倍［14］。由此可见，植株甲基化水平对嫁接有直接影

响，促使嫁接后植株开花期提前。

2.2　DNA甲基化对开花和性别影响

DNA甲基化可调控园艺植物春化相关基因的

表达和光周期，促进早开花，延长观赏期［15］。Bruno

等［16］发现拟南芥不经春化处理，通过DRD1和特异

性RNA聚合酶 PolIVb作用，促进RNA导向的从头

甲基化和同源DNA沉默，DNA甲基化水平降低，也

能促进开花。Kondo等［17］发现紫苏DNA甲基化调
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控参与春化相关的开花位点基因（FLC）的表达，不

经光周期诱导直接通过非特异性去甲基化或在甲

基化区域去甲基化，也能提早开花。张涛等［18］发现

降低牡丹甲基转移酶基因PsDRM或上调去甲基化

酶基因PSROS1的表达水平，均可打破花芽休眠，提

早开花［19］。表明牡丹光周期开花相关基因的表达

受到DNA甲基化的调控。

在雌雄异株植物中，DNA甲基化对性染色体的

活性起重要的调控作用［20］。DNA甲基化可加速Y

染色体特异性区域的异染色质化，改变或者沉默Y

染色体特异性区域的基因［21］。番木瓜中，Y/Yh染色

体性别决定区SDR及其对应的X染色体区域被高

度甲基化修饰，性别决定区的甲基化修饰与番木瓜

性染色体相关联［22］。有些单性花的性别改变与甲

基化水平调控有关，如环境变化、插入转座子或者

甲基化抑制剂均会促进DNA的甲基化状态改变而

使性别发生改变［23］。低温处理下黄瓜茎尖的甲基

胞嘧啶频率和甲基化水平降低，黄瓜的雌花数目增

加［24］。甜瓜中CmWIP1启动子区由于ORF3 附近插

入转座子 Gyno-hAT 发生甲基化，导致主茎发育从

雄性到雌性发生转变［25］。Akagi等［26］用甲基化抑制

剂5-氮杂胞苷（5-AzaC）处理柿树发育中的雄花，通

过甲基化抑制剂竞争性地与 DNMTs 作用，使启动

子中的 SINE （Short interspersed nuclear element）插

入而沉默，降低DNA甲基化导致其雌性化。

2.3　DNA甲基化对果实发育的影响

果实生长发育是受转录因子参与的多基因调

控的复杂过程［27］，与DNA甲基化水平密切相关，不

同园艺植物DNA甲基化调控机制不同［28］。研究表

明，在肉质果实成熟过程中存在广泛的表观遗传重

编程，其中DNA甲基化介导的转录调控起着核心作

用。在桃果实成熟过程中，PpTPS1和PpTPS3表达

增加与其启动子 5-甲基胞嘧啶水平降低有关［29-30］。

番茄成熟果实的DNA甲基化水平受到甲基化酶和

去甲基化酶共同影响［31］。用5-azaC处理，可使番茄

早熟。番茄ROS1的同源基因 SlDML2是果皮成熟

过程中表达的主要基因，降低 SlDML2的表达或敲

除可以抑制番茄的成熟［32］。在番茄果实成熟过程

中，鉴定出超过13000个低甲基化区域，而这些区域

几乎都是 SlDML2 低甲基化的必需区域，表明

SlDML2在成熟过程中对介导DNA去甲基化起重要

作用。同时，SlDML2 在突变体中表达的减少伴随

着其启动子的高度甲基化［33］。这些结果揭示了

SlDML2介导的DNA去甲基化与番茄果实成熟过程

之间的关系。结果表明，依赖于 SlDML2的启动子

去甲基化与许多成熟基因的表达密切相关，并协调

了DNA去甲基化的表达。

研究发现，在果实成熟期，番茄［34］和草莓［35］的

DNA甲基化水平下降与 siRNA水平降低相关，而甜

橙［36］和葡萄［37］的 DNA 甲基化水平下降则是由于

ROS1 的同源基因 SlDML2 在果实成熟过程中表达

量上升，阻止了 24-nt siRNA介导的甲基化通路，使

DNA甲基化水平降低。甜橙成熟过程中DNA去甲

基化酶基因CsDME、CsDML1、CsDML4和CsDML3

表达水平升高，导致 DNA 甲基化水平降低［38］。番

木瓜中 CpPDS、CpXTH30、CpXTH31 和 CpACO4 在

果实成熟的甲基化序列进程中持续去甲基化，诱导

基因 CpROS1.1 和 CpROS1.2 在果实着色期和成熟

期显著上调表达，促进果实成熟［39］。Xiao等［40］发现

通 过 下 调 甲 基 化 基 因 CaMET1-like1、CaMET1-

like2，CaCMT2，CaCMT4-like 等可促进辣椒提前

成熟。

3　DNA甲基化调控园艺植物非生物
胁迫响应

3.1　响应干旱和盐胁迫

干旱影响植物细胞的伸长和膨大，导致DNA甲

基化水平和甲基化模式发生变化以响应干旱胁迫

（图1）［41-42］。韩雅楠等［43］发现黄芪DNA甲基化水平

随 PEG-6000 处 理 浓 度 的 增 加 而 降 低（56.6%~

26.1%），这与干旱胁迫下的茄子［44］和豌豆［45］的甲基

化水平变化趋势一致。袁溢等［46］发现甘蓝型油菜

甲基化水平在干旱胁迫12 h时最高，其中亲本白菜

型油菜的甲基化水平最高，不同世代的Bn-S1~Bn-S4 

之间，抗旱性强弱表现为：甘蓝 > Bn-S3 > Bn-S4 > 

Bn-S1 > Bn-S2 > 白菜型油菜，通过甲基化敏感扩

增多态性技术分析干旱胁迫下的甘蓝型油菜，发

现甲基化水平升高，表明提高植物甲基化水平有

利于提高其抗旱能力。Xu 等［47］发现苹果秦冠和

蜜脆干旱胁迫处理后甲基化转移酶 MdCMT3 和

MdCMT2的表达量升高，两个品种均表现出较强的

抗旱性。

在沙枣［48］和辣椒［49］中，MYBS1参与幼苗盐胁迫

响应与表达，与DNA甲基化水平呈负相关。盐胁迫

处理会加剧甲基化的变化幅度，黄瓜种子萌发过程

中甲基化水平呈先升高后降低的变化趋势，萌发1 d

后甲基化水平最高，比第 8 d高 1.12%，以双链内侧

甲基化为主［50］。低浓度NaCl胁迫下，观赏植物盐穗
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木的HcROS1基因表达量变化不大，但高浓度NaCl

（700 mmol/L）胁迫72 h表达量显著升高，DNA甲基

化水平持续下降，HcRos1的表达量升高，表明高浓

度盐胁迫降低甲基化水平，增强植物的耐盐性［51］。

盐胁迫下，苜蓿DNA甲基转移酶同源的两个基因的

mRNA序列（R4和R6）的表达水平分别增加了 5和

10倍，甲基化水平降低［52］。由此可见，植物能够通

过调控DNA甲基化水平以及相关基因的表达程度，

提高植物的抗盐能力。

3.2　响应温度胁迫

温度胁迫诱导植物DNA甲基化水平发生变化，

激活转座子和基因表达以缓解伤害（图1）［53］。高温

胁迫下半夏热激蛋白基因启动子区发生DNA去甲

基化，诱导 PtHSP70、PtHSP90 和 PtsHSP 表达显著

上调［54］，这与高温胁迫下萝卜［55］和白菜［56］的甲基化

水平变化趋势一致。香菇耐热和热敏感菌株的

DNA甲基化在高温胁迫后比例分别上升43.22%和

27.03%，全 甲 基 化 比 例 分 别 上 升 了 26.42% 和

8.69%，说明高温可诱导香菇菌株甲基化水平提高，

且耐热菌株甲基化水平变化大于热敏感菌株［57］。

低温胁迫下，苹果叶片和果实中ROS1通过降低花

青素相关基因（MdCHS、MdCHI、MdF3H、MdANS和

MdUFGT）和MdMYB10启动子区的甲基化水平，增

加花青素的积累［58］。Gai等［59］发现低温处理过程中

牡丹花芽去甲基化位点连续增多，DNA甲基化水平

降低，花芽萌动率与成花率显著升高。冷驯化过程

中，油菜BramMDH1、BraKAT2、BraSHM4、Bra4CL2

甲基化基因水平降低，能够提高生长速度［60］。因

此，植物能够通过DNA甲基化水平改变来维持基因

组稳定，增强植物对温度胁迫的耐性。

3.3　响应重金属胁迫

重金属胁迫下植物基因组的甲基化水平发生改

变，快速修饰植物DNA，导致基因表达发生改变（图

1）［61］。重金属胁迫对植物的影响因物种和剂量的不

同而异。在不同浓度的镉（50、250 和 500 mg/L）胁

迫下，萝卜基因组中甲基化的比率分别增加了1%、

AG04/6、RDR2、DCL3、SUVH4/5/6： 蛋白； →： 促进； —： 互作

AG04/6， RDR2， DCL3， SUVH4/5/6： Protein； →： Promote； —： Interact

图1　DNA甲基化对植物非生物胁迫的响应

Fig. 1　Response of DNA methylation to abiotic stress in plants
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3%和 5%，甲基化水平随胁迫处理浓度的增加而升

高，激活保护酶活性增强植物的抗逆性［62］，这与铅

胁迫下萝卜DNA甲基化水平变化一致［63］。铜胁迫

诱导黑藻DNA的甲基化修饰有两种方式，一种是通

过上调 DRM2、CMT 和 SUV16 同源蛋白基因的表

达，提高DNA甲基化水平；另一种方式是诱导产生

异常的DNA结构，产生活性氧阻止DNA甲基化［64］。

通过两种方式调节甲基化水平来修饰其基因组，响

应铜胁迫。铝胁迫下六堡茶苗叶片的甲基化水平

在铝浓度为 200 mg/L 时达到最高，400 mg/L 时下

降，高浓度的铝抑制了DNA甲基转移酶的活性，甲

基化水平降低［65］（表1）。重金属胁迫是一个相对复

杂的过程，不同植物响应重金属胁迫的表观遗传调

控机制不同，但均通过甲基化修饰改变DNA构象，

导致染色体结构变化，影响DNA和蛋白质的互作，

调控基因表达以应答重金属胁迫。

表1　DNA甲基化在园艺植物生长发育和非生物胁迫响应方面的研究

Table 1　Studies of DNA methylation on growth and development， and abiotic stress response of horticultural plants

园艺作物

Horticultural crops

番茄Tomato

草莓Strawberry

甜橙Orange

葡萄Grape

番木瓜Papaya

辣椒Pepper

黄瓜种子Cucumber seeds

紫花苜蓿Lucerne

白菜幼苗Cabbage seedlings

萝卜Turnip

萝卜Turnip

葫芦Calabash

紫苏Perilla

甜瓜Melon

柿树Persimmon tree

蒙古黄芪Mongolian astragalus

油菜Rapeseed

半夏 Pinellia ternate

萝卜 Turnip

香菇菌丝Shiitake mushroom mycelium

油菜Brassica rapa

苹果 Apple

六堡茶苗Liubao tea seedlings

苹果 Apple

牡丹Paeonia suffruticosa

甘蓝Sprouts

影响因素

Influence factor

果实成熟

果实成熟

果实成熟

果实发育和成熟

果实成熟

果实成熟

盐胁迫

盐胁迫

高温胁迫

镉胁迫

铅胁迫

嫁接后

甲基化诱导光周期改变

转座子

性别决定基因性别雌性化

水分亏缺

水分亏缺

高温胁迫

高温胁迫

高温胁迫

低温胁迫

低温胁迫

铝胁迫

干旱胁迫

赤霉素处理

嫁接后

全基因组/基因水平变化

Genome wide/gene level change

下调

下调

上调

上调

下调

下调

下调

上调

下调

上调

上调

上调

下调

上调

下调

下调

下调

下调

下调

上调

下调

下调

下调

上调

下调

上调

参考文献

Reference

［34］

［35］

［36］

［37］

［39］

［40］

［50］

［52］

［56］

［62］

［63］

［12］

［17］

［25］

［26］

［43］

［46］

［54］

［55］

［57］

［60］

［58］

［65］

［47］

［18］

［13］

4　小结与展望

表观遗传调控园艺植物生长发育和非生物胁

迫应答是一个复杂的过程。DNA甲基化与园艺植

物的生长发育及逆境胁迫应答密切相关，有些位置

的DNA甲基化在胁迫后会稳定遗传给后代，提高抗

逆性。尽管DNA甲基化在园艺植物生长发育和非

生物胁迫表观调控方面的研究取得了新进展，但仍

有许多表观遗传与 DNA 甲基化的关系未被挖掘，

如：（1）园艺植物逆境适应中有很多和DNA甲基化

相关联的基因，发掘更多确切的基因可更好地提高

植物的抗逆能力；（2）园艺植物嫁接后DNA甲基化

水平与变异的具体机制还不清楚；（3）揭示园艺植

物育种中如何通过调节DNA甲基化水平来改变性

状并遗传给后代的机理等。这些问题的进一步探

索研究，将为阐明并揭示园艺植物甲基化调控生长

发育及逆境胁迫应答机制以及培育性状优良的园

艺植物新品种提供理论依据。
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