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摘　要：水稻是世界上主要的粮食作物之一，也是功能基因组研究的模式植物。近年来水稻表观基因组研

究取得了重大进展，表观基因组是指在特定的内在和外界环境条件下，细胞内全基因组染色质的修饰 ( 如
DNA 甲基化、组蛋白修饰、核小体在基因组 DNA 上的排列等 ) 状态。表观基因组在调控水稻生长发育、

产量、品质、适应性以及抗性等基因表达重编程过程中起重要作用，在水稻生物学和遗传育种学研究中起

着重要的作用。现试图描述水稻表观基因组的特征，总结近年来研究所取得的成就，讨论未来的发展方向。
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Abstract: Rice is one of the most important food crops in the world and has been established as a model for plant 
functional genome study. Recently, significant progress has been made in rice epigenomics research. Epigenomes 
are a collection of various chemical modification profiles of cell chromatin under specific environmental conditions. 
Epigenomes play important roles in gene expression reprogramming occurred during cell differentiation, plant 
development and growth, and responses to stress. Rice epigenomic research is at the center of rice biology and 
molecular genetics. This paper summarizes the features of rice epigenomes, recent development and future 
directions of rice epigenomic research.
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表观基因组包括基因组水平上各种表观遗传修

饰，主要为 DNA 甲基化、组蛋白修饰、核小体排

列及非编码 RNA 等。表观基因组与植物的生长发

育和适应非生物逆境密切相关。表观基因组是一个

动态的概念，同一基因组在不同的发育时期或不同

的环境因素的影响下会产生不同的表观基因组 [1]。

水稻作为单子叶模式植物及重要的粮食作物，因其

基因组最小，是第一个被全基因组测序的禾谷类作

物；与其他禾谷类作物如玉米、小麦和大麦等基因

组存在着广泛的共线性；易于遗传操作，具有高效

成熟的遗传转化体系，便于基因功能研究；长期受

人工栽培选择，种质资源丰富。因此，水稻已经成

为作物基因组和表观基因组研究的模式植物 (http://
rice.plantbiology.msu.edu/cgi-bin/gbrowse/rice/)。

1　水稻表观基因组研究现状

1.1　DNA甲基化

DNA 甲基化是动植物基因组一种重要的表观

遗传修饰，在抑制转座子、抑制基因表达和维持基

因组稳定性等方面起重要作用。DNA 甲基化机制

在动物 ( 哺乳动物 ) 和植物中都非常保守，它是在

DNA 甲基转移酶催化下，以 S- 腺苷甲硫氨酸 (SAM)
作为甲基供体而发生在 DNA 碱基上的修饰反应。

DNA 甲基化包括胞嘧啶第 5 位碳原子和腺嘌呤第 6
位氮原子上的甲基化动态修饰，其中胞嘧啶的甲基

化修饰是最主要的也是研究得较为深入的修饰 [2-3]。

动物中的 DNA 甲基化主要发生在 CG 序列上，而

植物中的 DNA 甲基化涉及 CG、CHG 和 CHH ( 其
中 H 代表 A、C 或 T) 三种不同的序列。由于植物

基因组中含有大量的重复序列和转座子，DNA 胞

嘧啶甲基化对于这些重复序列和转座子的抑制在稳

定植物基因组结构中起非常重要的作用 [2]。

近年来，随着研究方法和技术的进步，水稻中

已经拥有 30 多套全基因组胞嘧啶甲基化的图谱数

据，这些数据的获得主要来自粳稻和籼稻的不同发

育时期及不同组织部位 ( 如幼苗期地上和地下部分、

幼穗、乳熟期的胚和胚乳、萌发的种子、愈伤组织

等 )、不同的非生物胁迫条件以及 DNA 甲基化相关

突变体材料 [4-14] 。与拟南芥相比，水稻 DNA 甲

基化有以下特点。(1) 水稻基因组中 CG、CHG 和

CHH 三种序列的平均甲基化水平及总体胞嘧啶甲基

化密度 ( 分别为 44.46%、20.14%、4.02% 和 24.7%)
远远高于拟南芥的平均水平 ( 分别是 24%、6.7%、

1.7% 和 5.26%)[10]。(2) CG 和 CHG 甲基化主要集中

在水稻的异染色质区域，修饰转座元件和转座元件

相关基因；而 CHH 甲基化则在水稻的常染色质区富

集，修饰一些长度较短的转座元件 (长度小于1 kb)(图
1)[8]。水稻基因组中有大量的 MITEs 类短小 DNA 转

座元件，MITEs 一般以多拷贝形式分布在基因间区，

主要被 CHH 甲基化修饰，因此其出现的频率与

CHH 甲基化在基因组上的分布基本一致 [8, 15]。最近

的研究还发现，MITEs 上的 CHH 甲基化在调控其

深紫色代表异染色质区域，浅蓝色代表常染色质区域，黑色代表着丝粒区域；每个统计单元(1 kb)中的基因、转座子

以及sRNA的数目决定峰值高低；每一个统计单元(1 kb)中三种序列(CG/CHG/CHH)的DNA甲基化程度、组蛋白修饰

(H3K4me2、H3K4me3、H3K9me2、H3K27me3)以及H3K27me3 甲基转移酶SDG711富集程度由颜色深浅表示，颜色越

深，修饰程度越高。

图1  水稻1号染色体上DNA甲基化及组蛋白修饰等分布图
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附近基因的表达中起着非常重要的作用 [8,16]。(3) 水
稻基因组中很多功能基因都在 CHG 和 CHH 序列上

有甲基化修饰，其中很多基因在甲基化丢失后表达

激活，说明这种 DNA 甲基化修饰参与抑制大量的水

稻功能基因的表达。(4) 水稻生长发育过程不同组织

中 CG 序列甲基化水平比较稳定，但是 CHG 和 CHH
序列甲基化水平随着发育具有逐步增高的趋势 [17]。

1.2　组蛋白修饰

组蛋白修饰是指在相关酶作用下组蛋白末端氨

基酸残基上发生的乙酰化、甲基化、磷酸化、腺苷

酸化、泛素化和 ADP 核糖基化等修饰。不同的组

蛋白修饰可以有协同或拮抗的作用，多种组蛋白修

饰的组合形成特定的表观标志，被称为“组蛋白密

码”[18]。目前水稻组蛋白修饰研究得比较多的是组

蛋白赖氨酸乙酰化和赖氨酸甲基化。

1.2.1　组蛋白乙酰化

组蛋白乙酰化的动态修饰由组蛋白乙酰基转移

酶 (HAT) 和组蛋白去乙酰化酶 (HDAC) 调节，它们

在基因组功能和基因转录调控中起着非常重要的作

用。水稻组蛋白乙酰化修饰图谱的研究主要集中在

组蛋白 H3 第 9 位 (H3K9)、第 23 位 (H3K23)、第

27位 (H3K27)赖氨酸以及组蛋白H4第12位 (H4K12)
和第 16 位 (H4K16) 赖氨酸的乙酰化。

在籼稻明恢 63(MH63)11 天的幼苗中，H3K9ac
修饰主要在基因上富集，并且偏向较长基因 (>1.5 
kb) 的 5' 端区域；对于长于 5 kb 的基因，H3K9ac
修饰在 3' 端区域也有少量的富集；但是对于小基因

(<1.5 kb) 来讲，并不存在这种富集模式 [19]。该修饰

在 87.4% 的表达基因转录起始位点 (TSS) 后面强烈

富集，到 3' 端时急剧减少。被 H3K9ac 修饰的核小

体数量在转录起始位点上游比较少，但是在下游处

于积累的状态 [20]。在日本晴生长 2 周的幼苗叶片中

发现，H3K9ac 与水稻染色体着丝粒 (Cen4、Cen5、
Cen7 和 Cen8) 附近常染色质相关 [21]。

在水稻基因组中，H3K27ac 与 H3K9ac 的分布

规律类似，主要在基因 (61.9%) 启动子区富集。研

究还表明，H3K27ac 也分布在 DNA 酶敏感位点

(DNase hypersensitive site, DHS)，相关性较高 (63.9%)，
暗示着 H3K27ac 可能影响核小体在 DHS 位点的排

列，与基因的转录激活密切相关。同时，H3K27ac
与 H3K9ac 之间有很好的关联性 (r=0.55)，它们在基因

组中同时存在的频率高达 80%。 H3K9ac 和 H3K27ac
与基因转录相关性在 70% 以上，说明不同位点的

乙酰化修饰对于基因表达的调控有协同作用 [20]。

H4K16ac 和 H3K23ac 在拟南芥和水稻中存在一

定的保守性，在染色体上均分布于常染色质，在转

座子中分布较少。水稻 H4K16ac 和 H3K23ac 主要显

著富集于低表达基因；拟南芥 H4K16ac 和 H3K23ac
在转录起始位点区域高富集性程度约为 90%，水稻

中 H4K16ac 和 H3K23ac 分别为 56.5% 和 52.6% [22]。

另外，在水稻 4 周的幼苗中还发现，H4K12ac 和

H3K9ac 修饰在基因间区的 DHS 位点上都呈现降低

的趋势 [23]。

1.2.2　组蛋白甲基化

组蛋白末端赖氨酸残基的甲基化也是一种非常

重要的表观修饰，该类修饰常参与异染色质的形成

和基因表达的重编程过程。组蛋白赖氨酸末端残基

上常常可以发生单、二和三甲基化，赖氨酸甲基化

是一个动态的过程，由组蛋白甲基转移酶 (HMT)
和组蛋白去甲基化酶 (HDM) 催化。不同位点的甲

基化由特定甲基酶介导，在基因表达中起不同的作

用；同一作用位点上不同的甲基化程度对基因的表

观调控也不同。总而言之，组蛋白甲基化修饰位点

及修饰水平在基因表观调控中起不同的作用。目前，

水稻基因组范围内研究比较多的组蛋白甲基化有

H3K4、H3K9、H3K27 和 H3K36 等位点。

H3K4 甲基化有 H3K4me1、H3K4me2 和 H3K4- 
me3，H3K4me2/3 在基因组的分布与 H3K9ac 和

H3K27ac 修饰具有相类似的趋势，偏向于常染色质

的基因区域 ( 图 1)，H3K4me3 修饰的基因数目在不

同的组织器官基本一致 ( 图 2)。与组蛋白 H3K9ac
和 H3K27ac 不同的是，H3K4me2/3 一般分布在基

因编码区的外显子和启动子区域。具体而言，H3K4-
me2/3 主要在编码基因起始位点上游 150 bp 和下游

500 bp 处富集，H3K4me3 的富集值明显高于 H3K4-
me2，很多处于活跃表达状态的基因都有高水平

H3K4me2/3 修饰 [5, 20, 24]。

H3K27me3 主要分布在基因编码区域 ( 图 1)，
在维持基因抑制状态中起重要作用。水稻基因组中

大约 20% 的基因被 H3K27me3 修饰，这些主要是

一些低表达或者在特定的发育阶段或环境条件下处

于沉默状态的基因，这一点和拟南芥基因组中的情

况类似 [24-26]。最近的研究表明，H3K27me3 修饰基

因在水稻不同的组织中，如愈伤、幼苗、营养顶端 
(SAM) 和生殖顶端 (IM) 中呈现动态变化 ( 图 2)。
一般认为，H3K27me3 去甲基化酶在 H3K27me3 的动

态变化和重编程中起重要作用。 但最近的结果认为，

H3K27me3 甲基转移酶在发育过程表达量的变化是
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H3K27me3 重编程的关键。H3K27me3 和 H3K4me3 在

基因调控中有拮抗作用 [24, 27]，但是研究发现这两种

修饰可以同时被染色质修饰因子 CHR729 识别和调

控，参与水稻表观变异的稳定遗传 [28]。水稻基因组

中一部分基因可以被 H3K4me3 和 H3K27me3 共同

修饰 [24, 26]。在水稻幼穗发育过程中，H3K27me3/
H3K4me3 的比例对代谢途径相关基因的表达有关

键调控作用 [27]。另外，最近发现，水稻基因组中

H3K27me3 与 CHH 序列甲基化相关性较大 [8]。

H3K36me3 在基因编码区域呈现较宽的分布趋

势，在表达活跃基因的转录区域富集 [21]。H3K9me2
修饰主要集中于异染色质区，主要参与重复序列和

转座子的抑制。H3K9me2 与 CG 和 CHG 甲基化紧

密关联 [8]。

1.3　水稻表观基因组与转录组的关系

不同的表观修饰及组合协调参与基因的激活或

抑制。一般认为，DNA 甲基化处于基因表观修饰

主导地位时，基因处于沉默状态；H3K4me2 处于

主导地位时，基因转录处于可激活状态；H3K4me2
和 H3K4me3 处于平衡地位时，基因转录水平处于

中等强度的状态；然而，当 H3K4me3 处于主导地

位时，基因转录水平处于活跃状态 [25]。

(A)水稻SAM、幼穗、愈伤和苗中鉴定的H3K4me3、H3K27me3修饰的基因数目；(B)水稻各个组织中H3K4me3、H3K27me3
修饰基因交集情况。

图2  水稻不同组织器官中H3K4me3和H3K27me3修饰的基因数目

He 等 [25] 对水稻全基因组 DNA 甲基化和组蛋

白修饰 (H3K4me3、H3K9ac、H3K27me3)进行了分析，

发现 DNA 甲基化和这三种组蛋白修饰在基因上的

共存性不到 7.0%，然而这三种组蛋白修饰之间的共

存性均高于 50%，其中 H3K9ac 和 H3K4me3 的共存

性高达 97.6%。同时，研究者还发现，DNA 甲基化

修饰散布在基因转录区域，而这三种组蛋白修饰主

要位于基因转录起始位点下游约 1 kb 的区域。

2　表观修饰调控对水稻生长发育、逆境适应

性和产量的作用

2.1　表观基因组与生长发育

表观修饰因子通过改变染色质状态调控基因转

录，影响生长发育和对环境的适应性。到目前为止，

已经有 30 多个水稻表观修饰因子的功能被报道，它

们主要是 DNA 甲基化酶、DNA 去甲基化酶、组蛋

白修饰酶和染色体变构因子等，分析发现这些因子

在种子发育、组织器官形成、抽穗期和开花等过程中

有重要调控功能 [29]。这些生长过程都会直接或间接

地影响水稻的产量。因此，从全基因组的角度去解

析这些表观修饰因子如何通过改变染色体状态影响

水稻生长发育过程有着十分重要的理论和实践意义。
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2.1.1　水稻表观基因组与种子和穗发育以及愈伤形成

水稻种子胚乳作为胚的营养供体，是稻米的主

要组成成分。水稻胚和胚乳的 DNA 甲基化单碱基

分辨率图谱分析发现，水稻胚乳中 DNA 甲基化程

度比胚中的低， CHG 和 CHH 序列的甲基化表现得

尤为明显。特别是胚乳中储存蛋白和淀粉合成相关

基因的甲基化水平变低，说明 DNA 去甲基化过程

对水稻胚乳发育起重要作用 [17]。其实，在胚乳发育

过程中 DNA 甲基化呈现动态变化。在受精后 2~3
天的胚乳组织中，DNA 甲基化程度显著降低；在

受精后多天的胚乳中，低表达的基因和短序列的

DNA 转座子的甲基化程度变得较高。因此，同一

组织在不同发育时期的 DNA 甲基化模式存在着一

些差异 [7]。这种差异可能有利于胚乳的发育或者储

藏物质的积累。

水稻开花时间决定了品种的季节性和地区的适

应性，是影响水稻产量的重要因素之一。水稻开花时

间由一系列关键基因控制。水稻有两个组蛋白

H3K27 甲基转移酶 SDG711 和 SDG718，这两个酶通

过调控 H3K27me3 抑制不同日照条件下水稻开花关

键基因的表达，精细地调控不同日照条件下水稻

开花的时间 [30]。另外，营养生长到生殖生长的转变

是水稻生长发育的关键阶段，表观修饰的重编程在这

个转变过程中起关键性的调控作用。例如，在营养生

长到生殖生长的转变过程中，SDG711 介导的 H3K27-
me3 抑制了花序分生组织中细胞分裂素氧化酶基因的

表达，上调 SDG711 的表达会促进幼穗发育。在此过

程中，H3K4去甲基化酶 JMJ703也起同样重要的作用。

下调 JMJ703 的表达会导致细胞分裂素氧化酶基因的

H3K4me3 水平增高和 H3K27me3 水平降低，使得

该基因表达上升，降低顶端细胞分裂素水平，抑制

幼穗发育。这些结果表明，SDG711 和 JMJ703 在调

控 H3K27me3 和 H3K4me3 的比例以及花序分生组织

中关键基因的表达过程中起着相辅相成的作用 [27]。

水稻愈伤组织细胞具有很强的分裂能力。研究

表明，在愈伤组织中，总体 H3K4me3 水平上升和

DNA 甲基化水平下降，有些缺失 DNA 甲基化的位

点可以稳定地遗传到下一代。 研究认为，H3K4me3
修饰在某些位点的增加可能是该位点 DNA 甲基化

缺失稳定遗传的原因 [28] ；在转基因过程中常会发生

体细胞变异，这极有可能与组织培养过程引起的表

观修饰变化有关 [12]。

2.1.2　水稻表观基因组与营养器官的发育

与水稻胚中的 DNA 甲基化相比，营养器官中

CG 序列的甲基化比较稳定，虽然 CHG 和 CHH 序

列的甲基化随着叶片的发育呈现增加的趋势 [17]。维

持 DNA 甲基化水平对水稻生长发育十分重要。DNA
甲基化转移酶 OsMET1 突变后，CG 甲基化水平降

低了近 80%。CG 甲基化的缺失可导致转座子和大

量基因的激活，从而产生苗期发育缓慢、种子发育

畸形等严重的表型 [13]。DNA 甲基转移酶 OsDRM2
的缺失导致水稻基因组中 CHH 和 CHG 甲基化分

别大约下降 85% 和 23%[8]。而染色质变构因子

OsDDM1 的缺失则导致 CG 和 CHG 甲基化下降。 
同时发现，染色质变构因子 OsDDM1 也可能协同

OsDRM2 介导的 CHH 甲基化过程。在 osdrm2 和

osddm1a1b 突变体材料中，大量编码蛋白基因表达

上升，导致成熟致死的表型。突变体的极端表型可

能是由于 DNA 甲基化严重缺失导致大量基因激活

而产生 [8]。玉米中DDM1或DRM2蛋白功能丧失后，

也可导致严重的发育缺陷，特别是在生殖发育过程

中，可产生配子发育畸形等表型 [31]。水稻和玉米中

ddm1 和 drm2 突变体植株具有比拟南芥中更严重的

表型，说明禾本科作物 DNA 甲基化在功能基因表

达调控中起更重要的作用。

同时识别 H3K4me3 和 H3K27me3 的染色质变

构因子 CHR729，通过其 PHD 结构域在体外可以结

合这两种甲基化修饰。CHR729 基因突变后引起

H3K27me3 和 H3K4me3 修饰基因的表达下调 ( 大
约分别为 56% 和 23%)，并且这些下调基因大多为

低表达基因或者沉默基因；进一步研究发现，

H3K4me3 下调的基因主要是编码一些结合 DNA 的

转录因子。这些结果表明，CHR729 是影响和识别

H3K4 和 H3K27 甲基化的关键染色质重塑因子，在

水稻幼苗发育转录调控网络中起重要作用 [24]。

2.2.3　水稻表观基因组与逆境胁迫

表观修饰在植物适应生物和非生物逆境基因表

达重编程过程中起重要作用。研究表明，水稻受到

干旱胁迫时，4 837 个基因的 H3K4me3 修饰水平发

生变化，其中 3 972 个基因的 H3K4me3 修饰处于上

升状态，而 910 个基因的 H3K4me3 修饰下降；而

且被 H3K4me3 修饰且表达上调的基因主要是基因

组中表达水平低的基因，处于下调的基因则是表达

水平高的基因 [32]。

白叶枯菌可以诱导 15 个组蛋白去甲基化酶基

因的转录表达，表明这些去甲基化酶基因可能参与

水稻的抗病反应 [33]。负责去除 H3K27me2/3 修饰的

组蛋白去甲基化酶基因 JMJ705 的表达可以受到非



周　超，等：水稻表观基因组研究进展第10期 1143

生物逆境 ( 如高盐、脱落酸和乙烯 ) 信号和病原菌

(PXO99) 的诱导。jmj705 突变体表现出对白叶枯菌

感病，而 JMJ705 超表达植株则表现出抗病的表型。

研究表明，当病原菌侵染时，JMJ705 组蛋白去甲

基化活性增强并参与茉莉酸信号转导，通过去除

H3K27me3 修饰，可提高抗病相关基因的表达，从

而增强水稻抗病性 [34]。jmj704 突变体则表现出对白

叶枯菌更感病的表型，JMJ704 通过去除 H3K4me2/3
修饰抑制水稻某些抗病负调控因子的转录表达 [33]。

OsSRT1 是依赖 NAD+ 的组蛋白去乙酰化酶

SIR2 家族蛋白，研究表明 OsSRT1 的表达下调可以

促进 H3K9ac 整体水平增加和 H3K9me2 修饰水平

降低，促进抗病性或者细胞凋亡过程相关基因的表

达，以及 DNA 转座子和反转录转座子的表达，最

终导致 H2O2 积累、DNA 片段化产生、细胞死亡以

及对病原菌敏感等表型 [35]。进一步的研究发现，

OsSRT1 直接结合于低水平的 H3K9ac 位点，并且

直接调控 H3K9ac 水平，逆境和代谢相关基因的表

达，以及转座子的沉默 [19]。另外，植物特有的

HD2 家族的组蛋白去乙酰化酶 HDT701 通过调节模

式识别受体 (PRR) 和防御相关基因的 H4 组蛋白乙

酰化水平，负调控水稻的内源免疫反应 [36]。

2.3　表观突变与水稻产量性状

在基因组序列相似的群体中，可遗传的表观变

异相比于基因组变异能够提供更为广泛的遗传资

源。研究表明，自然发生的可遗传的表观等位位点

对于水稻产量的提高有着重要的作用 [37]。例如，一

个叫做 WFP 的控制穗大小的数量性状位点，其

DNA 甲基化和组蛋白修饰的差异导致了 OsSPL14 
(SBP-like14) 基因表达水平的不同，从而产生每穗

枝梗和每穗粒数的差异 [38]。“假胎生”现象是植物

在极端环境下代替有性生殖而形成的一种无性生殖

策略，OsMADS1 启动子区域的 DNA 甲基化水平增

加导致水稻产生“假胎生”的表观突变 [39]。另外，

在组织培养过程中，OsFIE1 基因 5' 端的 DNA 甲基

化缺失，伴随 H3K9me2 降低和 H3K4me3 升高，导

致 OsFIE1 基因在水稻中异位表达，产生植株矮化

等表观突变表型 [40]。

除此之外，水稻不同群体中存在着大量的

DNA 甲基化表观变异。例如日本晴 ( 粳稻 ) 和 93-
11 ( 籼稻 ) 相比，DNA 甲基化的表观突变频率大约

为 7% (1/15 胞嘧啶 )，而单核苷酸多态性 (SNP) 则
为 0.4% (1/253)[11]。因此，DNA 甲基化可能对水稻

表观遗传多态性和基因组多态性都有着积极的贡

献。基因组序列的反式作用 ( 如 siRNA) 和顺式作

用 ( 如转座子插入或者重复序列 )、环境的改变和

染色质修饰因子的变化等都可能引起表观变异位点

的产生。

2.4　水稻表观基因组与杂种优势

不同水稻自交系的杂种后代表现出比亲本更加

明显的生长发育和产量优势。亲本有差异的基因组

和表观基因组间的互作可能是水稻杂种优势的基础。

表观修饰参与亲本基因组互作可引起杂种后代差异

基因的表达，如日本晴和 93-11 的杂交后代由于亲

本 DNA 甲基化的不同而导致基因表达的差异 [11, 25]。

在杂种中，一些位点表现出非加性 DNA 甲基化，而

这些非加性的 DNA 甲基化可能是小 RNA 参与的甲

基化介导的反式作用效应引起的 [11, 25]。但是进一步

研究发现，杂种中大多数的基因表达改变与 DNA 甲

基化改变并没有直接的关系，这表明可能有其他因

子参与了杂种优势相关的非加性基因的表达 [41]。研

究证实，组蛋白修饰在非加性基因表达中也起着一

定的作用。例如，组蛋白去乙酰化酶基因 OSHDT1
调控杂种中开花期基因的非加性表达 [42]。

最近的研究发现，亲本不同的等位基因上也存

在特异的组蛋白修饰；反过来，这些特异的组蛋白

修饰也可以影响杂种 F1 中特异等位基因的表达。

Guo 等 [43] 分析了籼稻广陆 (GL) 和 93-11 以及广陆

和特青的 F1 杂交后代的 H3K27me3 和 H3K36me3
修饰位点，发现 H3K36me3 特异修饰位点可以增强

杂种 F1 中特异表观等位基因的表达。

目前关于表观基因组、基因表达与杂种优势表

型之间的相关性研究还较少，无法确定表达发生改

变的基因与 F1 表型变化之间的关系。鉴于表观基

因组对基因表达的潜在调控，亲本表观基因组的变

异可能改变杂种中基因的表达模式，这可能对杂种

优势起一定作用。尽管水稻杂种优势的表观分子机

理还没有研究得十分透彻，但是对于基因组序列相

近的水稻品种之间杂交产生的杂种优势，表观遗传

变异可能起更重要的作用。

3　水稻表观基因组研究展望

3.1　建立全面精细的水稻表观基因组 
表观遗传修饰是植物发育和对环境适应性的基

础，影响作物的抗性、产量和品质等农艺性状，是

水稻功能基因组研究的重要内容。

水稻表观基因组经过近 10 年的研究已经获得

了一些有价值的数据，但是还存在以下局限性。(1)
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表观基因组数据来源于有限的组织器官。目前已报

道的表观基因组数据来源主要集中于一些相对容易

取材的组织，如幼苗、幼穗、胚和胚乳等。(2) 涉
及的表观修饰类型较少。目前仅有的 DNA 甲基化

图谱是胞嘧啶甲基化修饰，组蛋白修饰图谱也仅限

于 H3K4、H3K9、H3K27 甲基化和 H3K9 乙酰化等

修饰。因此，DNA 的腺嘌呤甲基化、组蛋白变体、

组蛋白其他位点的各种修饰、核小体排列等将会是

未来涉及的研究范围。(3) 单细胞表观基因组数据

缺乏。不同细胞类型在不同的环境条件下具有不同

的表观信息。单细胞表观基因组是研究水稻生长发

育重编程的基础。(4) 不同生物或非生物环境下表

观数据的获得。这些表观基因组数据的获得有助于

了解水稻对不同环境适应性的机制，帮助人们选择

适应特定环境的水稻品种，指导水稻育种。

3.2　表观基因组建立以及重编程调控机制

细胞的正常形态和功能的发挥需要表观基因组

的正确建立，而在生长发育过程中表观基因组需要

一个重编程过程。一般来讲，重编程包括 DNA 甲

基化的和组蛋白修饰等在内的表观修饰重新建立的

过程。但是相关的调控机制还基本不清楚。

3.3　表观基因组在育种中的应用

研究表明，有些表观遗传修饰可以稳定地遗传

到子代。Visscher 等 [47] 利用 ddm1 突变体与其对应

的野生型杂交得到 F2 代群体，经过 8 代自交 ( 单粒

传 ) 获得稳定的 DNA 甲基化变异群体，即表观重组

自交系 (epiRIL) 群体。由于亲本之间的基因组信息

基本相同，但是 DNA 甲基化差异较大，epiRIL 主

要是表观遗传差异群体，该群体中开花期和株高表

型显示出多态性和高度可遗传性。Reinders 等 [48] 也

利用类似的策略构建了另一个 epiRIL 群体，研究

发现该群体在大约 28% 的植株中存在转座子的随

机跳跃；表明来自两个表观基因组差异较大亲本的

杂交群体，其表观基因组的差异性可以使表观等位

位点长期相互作用，这和孟德尔遗传规律不一致。

应用关联分析方法发掘植物数量性状基因已成

为目前的研究热点之一。类似的表观基因组关联分

析 (epigenome-wide association studies, EWAS) 也有

成功的范例。例如，Ong-Abdullah 等 [49] 利用 DNA
甲基化图谱并借助 EWAS 的分析方法，成功地揭示

了非洲油棕 (E. guineensis) 果实的“地幔”(mantling)
表型产生的分子机制。Dublin 等 [50] 对处于不同温

度下的拟南芥 DNA 甲基化图谱进行测序，通过

EWAS 分析发现，由不同温度导致的 CHH 甲基化

相关的变异与遗传变异 ( 顺式和反式 ) 均相关，特

别是与 DNA 甲基化转移酶基因 CMT2 的反式作用

相关性极高。因此，epiRIL 和 EWAS 在植物中成功

运用的实例为表观基因组学在作物育种方面的应用

提供了借鉴和参考。

4　结束语

水稻作为世界主要的粮食作物之一，养育了全

世界近半数的人口。中国作为世界上最大的水稻生

产国，水稻基因组解析、重要性状的调控网络、各

种组学研究以及作物基因组育种技术将成为未来的

发展趋势。而水稻表观基因组的研究和发展为这些

目标的实现提供了新的理论和数据支持。近年来的

研究表明，表观调控和表观遗传在水稻对环境的适

应性 ( 包括生物逆境和非生物逆境 )、重要农艺性

状的改良和水稻产量的提高等方面起着关键的作

用。因此，在未来水稻功能基因组的研究中，水稻

表观基因组学将扮演越来越重要的角色。同时，其

研究结果也将为其他作物提供经验。
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