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染色质重塑因子在植物发育过程的功能 
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摘要：染色质重塑复合体(chromatin remodeling complexes)通过具有 ATPase 活性的亚基水解 ATP 释放能量，通过改变核小体

“构象”(包括核小体重定位、核小体滑动和核小体替换等)而改变 DNA 的“可及性”(accessibility)，进而影响特定的生理、生化

过程。染色质重塑复合体最早在酵母中发现，生化分析表明其至少含有 13 个亚基。目前植物染色质重塑复合体的组成还未

完全解析，但通过对其酵母同源亚基(染色质重塑因子)的研究可从侧面探究植物染色质重塑复合体的功能。同时，还着重讨

论了近年来在植物染色质重塑因子研究上取得的结果，以期为植物染色质重塑的作用机制提供启示。 
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Abstract: In eukaryotic cells, the ATP-dependent chromatin remodeling complexes utilize the energy of ATP to 

disrupt nucleosome DNA contacts, move nucleosomes along DNA, and remove or exchange nucleosomes. They 

thus make DNA/chromatin available to proteins that need to access DNA or histones directly during cellular 

processes. The first chromatin remodeling complex was found in yeast, containing at least 11 subunits by 

biochemical analysis. However, the chromatin remodeling complexes in plants are less known. The studies on 

plant chromatin remodeling factors were reviewed, which would provide insights into the involvement of plant 

chromatin remodeling in development. 
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1 染色质重塑复合体 

 

真核生物遗传信息以核小体为基本单位，经高

度包裹压缩存储于染色质中。因此真核生物在 DNA

复制、转录、重组和 DNA 修复等过程中首先要克

服 DNA 与组蛋白之间的“紧密”结合。涉及该过程

的蛋白主要包括两类，即染色质修饰酶(包括组蛋白

修饰酶和DNA修饰酶)和依赖于ATP的染色质重塑

因子(ATP-dependent chromatin remodelers, ATPase)。

前者通过添加或者移除组蛋白和 DNA 上的化学基

团改变 DNA 的“可及性”[1]，而后者通过与其他蛋白

组成染色质重塑复合体水解 ATP 释放能量，改变核

小体“构象”(positioning, occupancy and composition 

of nucleosomes)而改变 DNA 的“可及性”，进而影响

特定的生理过程[2–3]。 

染色质重塑复合体最早从酵母 swi (mating type 
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switching)和 snf (sucrose non-fermenting)突变体中分

离鉴定。生化分析表明该复合体含有至少 11 个亚基

(SWI1、SWI2/SNF2、SWI3、SNF5、SWP73、ARP7、

ARP9、SWP82、SNF6、SNF11 和 TAF14)，其中

SWI2/SNF2 蛋白具有 ATPases 活性 [4]，SWP82、

SNF6、SNF11 和 TAF14 为酵母所特有(表 1)。根据

ATPase 亚基的结构，可将染色质重塑复合体分为 4

类(表 1~3)，即 SWI/SNF、ISWI、CHD 和 INO80/ 

SWR1[2], 且不同复合体可能包括相同的亚基。研究

表明，这 4 类染色质重塑复合体 ATPase 亚基无论

是在酵母、果蝇还是人类中均十分保守，含有保守

的 ATPase 催化结构域(SNF2-N 结构域)，该催化结

构域可进一步细分为 DExx 和 HELICc 两部分(图

1)。除 ATPase 催化结构域外，不同染色质重塑复合

体ATPase亚基还含有特异结构，如SWI/SNF (mating 

type switching/sucrose non-fermenting)复合体ATPase

亚基 N 端含有 HSA (helicase-SANT)结构域而 C 端

含有 bromodomain 结构域[5–6]。bromodomain 结构域

能识别组蛋白“尾巴”乙酰化的残基，使 SWI/SNF 复

合体结合在染色质特定位点[7–8]。而 ISWI (imitation 

switch)复合体ATPase亚基C端含有SANT和SLIDE

结构域，这二者形成一个核小体识别结构与未修饰

的组蛋白和 DNA 结合 [9]。CHD (chromodomain 

helicase-DNA binding)复合体 ATPase 亚基 N 端有串

联的 chromodomain 结构域[10]，能识别组蛋白 H3K4

的甲基化位点[11–12]。与其他三类 ATPase 亚基相比， 

 

表 1 不同物种的 SWI/SNF 复合体组成 

Table 1 Compositions of SWI/SNF complexes in different species 

亚基组成  

Composition 

酵母  

Yeast 

人类  

Human 

拟南芥 

Arabidopsis 

复合体 Complex SWI/ SNF RSC BAF PBAF SWI/ SNF 

催化亚基 ATPase Swi2 /Snf2 Sth1 hBRM or BRG1 BRG1 AtBRM/ CHR2, AtSYD/ CHR3, CHR12, 

CHR23 

非催化亚基 

Noncatalytic 

subunits 

Swi1 / Adr6  BAF250 / hOSA1   

   BAF180 

BAF200 

 

Swi3 Rsc8/Swh3 BAF155, 

BAF170 

BAF155, 

BAF170 

SWI3A or B or C or D 

Swp73 Rsc6 BAF60a or b or c BAF60a or b or c SWP73A or B 

Snf5 Sfh1 hSNF5 / BAF47/  

INI1 

hSNF5 / BAF47/  

INI1 

BSH 

Arp7, Arp9 Arp7, Arp9 BAF53a or b BAF53a or b ARP4 or ARP7 

  β-actin β-actin  

  Brd7 Brd7 BRD1 or 2 or 13 

特有亚基 

Unique 

Swp82, Taf14, 

Snf6, Snf11 

Rsc3, 5, 7, 9, 

10, 30, Htl1, 

Lbd7, Rtt102 

Brd9 ARID2, BAF180  

 

表 2 不同物种的 ISWI、CHD 复合体组成 

Table 2 Compositions of ISWI and CHD complexes in different species 

类型
Family 

亚基组成 

Subunit 

composition 

酵母 

Yeast 

人类 

Human 

拟南芥 

Arabidopsis 

ISWI 复合体 Complex ISWIa ISWIb ISWI2 NURF CHRAC ACF  

催化亚基 ATPase Isw1 Isw1 Isw2 SNF2L SNF2H SNF2H CHR11, CHR17 

非催化亚基
Noncatalytic 

subunits 

  Itc1 BPTF hACF1 / WCRF180 hACF1 / W

CRF180 

 

  Dpb4  hCHRAC17   

  Dls1  hCHRAC15   

   RbAp46 or 48    

特有亚基 Unique Ioc3 Ioc2, 
Ioc4 

     

CHD 复合体 Complex CHD1 CHD1 NuRD  

催化亚基 ATPase Chd1 Chd1 Mi-2α / CHD3, Mi-2β / CHD4 CHR5, 

PICKLE/ CHR6 

非催化亚基
Noncatalytic 

subunits 

  MBD3, MTA1,2,3 

HDAC1,2, RbAp46 or 48 
p66α, β 

 

特有亚基 Unique   DOC-1  
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表 3 不同物种 INO80/SWR1 复合体组成 

Table 3 Compositions of INO80/SWR1 complexes in different species 

亚基组成 Subunit 

composition 

酵母  

Yeast 

人类  

Human 

拟南芥  

Arabidopsis 

复合体 Complex INO80 SWR1 INO80 SWR1/SRCAP NuA4 / Tip60 INO80 SWR1 

催化亚基 ATPase Ino80 Swr1 hIno80 SRCAP p400 INO80 PIE1 

非催化亚基 

Noncatalytic 

homologous 

subunits 

Rvb1, Rvb2 Rvb1, Rvb2 Tip49a, Tip49b Tip49a, Tip49b Tip49a, Tip49b RVB1 /RIN1, 

RVB2A or B 

RVB1 /RIN1, 

RVB2A or B 

Arp4, Actin1 Arp4, Actin1 BAF53a BAF53a BAF53a ARP4 ARP4 

Arp5, Arp8 Arp6 Arp5, Arp8 Arp6 Actin ARP5, ARP9 ARP6 

Taf14 Yaf9  GAS41 GAS41 YAF9A, YAF9B YAF9A, 

YAF9B 

Ies2, Ies6  hIes2, hIes6     
 Swc4 / Eaf2     SWC4 

 Swc2 / Vps72  YL-1 YL-1  SWC2 

 Swc6 / Vps71 ZnF-HIT1    SWC6 

 Bdf1  Brd8 / TRCp120 Brd8 / TRCp120   
 H2A.Z, H2B  H2A.Z, H2B  H2A.Z H2A.Z 

    TRRAP  TRA1 

    EPC1   
    ING3   

    MRG15   
    MRGBP   

    hEaf6   
特有亚基 Unique Ies1, Ies3, 

Ies 4, Ies5, 

Nhp10 

Swc3,5,7 Amida, 
NFRKB, 

MCRS1, 

FLJ90652, 

FLJ20309 

  MRGX, 
FLJ11730, 

MRGBP, 

EPC1, 

EPC-like 

  MBD9, 
AL5-7 

 

INO80/SWR1 (inositol requiring 80)复合体 ATPase

亚基结构域 DExx 与 HELICc 之间有一段较长的

氨基酸残基(图 1)，然而这并未影响其 ATPase 的

活性[13]。 

虽然不同染色质重塑复合体 ATPase 亚基在结

构上较为保守，但不同染色质重塑复合体具有特有

的功能。如 ISWI 和 CHD 复合体主要参与 DNA 复

制后染色质的组装[14]；而 SWI/SNF 复合体则影响

染色质的去组装和核小体稳定蛋白的替换 [15–17]。

INO80/SWR1 复合体则介导组蛋白变体 (histone 

variant)的替换，其中 INO80 复合体介导 H2A 替换

H2A.Z，而 SWR1 复合体则与之相反[18–20]。组蛋白

H2A 与组蛋白变体H2A.Z之间的互换对核小体结构

稳定性至关重要[21–23]。 

 

 
图 1 不同染色质重塑复合体 ATPase 亚基结构示意图(引自 Clapier[2])  

Fig. 1 Domain organization of different families ATPase (Cited from Clapier[2]) 
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目前对染色质重塑复合体的作用机制并不十

分清楚。一般认为，染色质重塑复合体 ATPase 亚

基与 DNA 易位酶(DNA translocases)具有相似之功

能。当染色质重塑复合体 ATPase 亚基与核小体结

合后，其易位酶活性将核小体之间的连接 DNA 

(linker)推向核小体核心结构，使 DNA 形成一个环

状结构(loop)，从而使 DNA与组蛋白之间结合由“紧

密”状态变为“松散”状态 [ 2 4 – 2 7 ]。该过程可能同 

时产生很多环状结构，这些环状结构只需改变 DNA

与 1~2 个组蛋白的结合程度即可启动核小体的滑

动。然而，对形成的环状结构大小并不十分清楚, 目

前的证据支持该环状结构可能由较多的碱基(约

100 bp)组成[28]。而关于染色质重塑是如何被精确调

节的还知之甚少，该过程可能与组蛋白的翻译后修

饰有关。如 H4 尾巴第 17~19 位残基乙酰化能提高

蟾蜍(Xenopus laevis) ISWI 复合体催化活性[29–30], 

而 H4K16ac 则抑制其活性。对酵母 yISW2 (ISWI

复合体催化亚基)和 yChd1 (CHD 复合体催化亚基)

而言，H4 乙酰化抑制其 ATPase 活性而不响应它与

核小体结合，然而 H4 乙酰化却能提高酵母 RSC 复

合体(SWI/SFN 类)的重塑活性[31]。 

 

2 植物染色质重塑因子及功能 
 

目前，植物染色质重塑复合体组成尚未完全分

离鉴定，然而遗传和蛋白相互作用数据提示植物中

也存在多种染色质重塑复合体(表 1~3)。因此通过对

染色质重塑复合体同源亚基的研究可从侧面探究植

物染色质重塑复合体的功能。通过与酵母、果蝇和

人的染色质重塑复合体 ATPase 亚基的同源比对，拟

南芥含 41 个 ATPase 结构域(SNF2-like)基因，可分

为 Snf2-like、Swr1-like、Rad54-like、Rad5/16-like、

SSO1653-like 和 SMARCAL1-like 家族，每个家族又

可细分为不同亚家族[32]，如 Snf2-like 家族可分为

SWI2/SNF2、Lsh、Iswi、Chd1 和 Mi-2 亚家族，而

Swr1-like 家族则可分为 Ino80、Swr1 和 Etl1 亚家族。

遗传和蛋白相互作用及 IP-MS 研究表明，拟南芥

(Arabidopsis thaliana) SWI/SNF 染色质重塑复合体

亚基核心组分与酵母和动物相似，但含有更多同源

基因(如与酵母 SWI3 同源的 SWI3A/B/C/D)，且有

植物特有的亚基(图 2)。这提示植物染色质重塑复合

体可能具有与动物和酵母不同的功能。围绕各组成亚

基的研究表明，这些基因参与细胞分化、器官发育和

激素信号转导等多种生理过程(表 4)。在拟南芥所有

SNF2-N 蛋白中 Snf2-like (11 个)和 Swr1-like (4 个)

家族成员在序列上最有可能是植物染色质重塑复合

体催化亚基，围绕这些基因所取得的研究成果也最丰

富。在 Snf2-like 家族中，SWI2/SNF2 亚家族(4 个)、

CHD1-Mi2 亚家族(4 个)、Iswi-Lsh 亚家族(3 个)和

Swr1-like家族(4个)成员分别对应于SWI/SNF、CHD、 

ISWI 和 INO80/SWR1 复合体催化亚基(表 1~3)。 

 

 

图 2 植物 SWI/SNF 染色质重塑复合体可能组成(修改自 Jerzmanowski[33]) 

Fig. 2 Speculative compositions of plant SWI/SNF complexes (Revised 

from Jerzmanowski[33]) 

 

2.1 SWI/SNF 复合体 

2.1.1 SWI/SNF 复合体催化亚基 

SWI/SNF 复合体最早从酵母(Saccharomyces 

cerevisiae)中分离鉴定，随后发现该类复合体亦广泛

存在于动物如果蝇(Drosophila melanogaster)、小鼠

(Mus musculus)和人类中。目前关于植物 SWI/SNF

复合体的具体组成还不十分清楚，但遗传和蛋白相

互作用数据显示该复合体也存在于植物中。在拟南

芥 41 个 ATPase 结构域(SNF2-like)蛋白中，SWI2/ 

SNF2 亚家族成员 AtBRM (BRAHMA)、AtSYD 

(SPLAYED)、AtCHR23 (CHROMATINREMODELL 

ING23)和 AtCHR12 (CHROMATIN REMODELL 

ING 12)最有可能是植物 SWI/SNF 复合体催化亚

基，其中 AtBRM 的可能性最大。首先，仅有 AtBRM

蛋白 C-端具有与酵母 SWI2/SNF2 和果蝇 BRAHMA

蛋白一样的 bromo 结构域；其次，AtBRM 蛋白 N-端 
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表 4 拟南芥染色质重塑因子的功能分析 

Table 4 Functions of chromatin remodeling complexes subunits in Arabidopsis  

复合体亚基 

Complex subunit 

基因 

Gene 

相互作用蛋白 

Interacting protein 

功能 

Function 

参考文献 

Reference 

SWI2 / SNF2 AtBRM/ CHR2 AtSWI3C, AtSWI3B Shoot development and flowering 34-35 

  KNAT1 / BP Inflorescence architecture 36 

  LEAFY Floral organ identity 37 

  TCP4, AN3, SWP73B Leaf development 38-39 

  PIF1 Chlorophyll biosynthesis 40 

  REF6 Control H3K27me3 level 41 

  FGT1 Stress-induced chromatin memory 42 

  MMS21 Root development 43-44 

  PP2C Abscisic acid responses 45-46 

  SE pri-miRNAs secondary structures 47 

 AtSYD/ CHR3 BARD1 Shoot apical meristem maintenance 48-49 

  AN3 Leaf development 39 

  LEAFY Floral organ identity 37 

 CHR12, CHR23  Seed germination 50 

   Stress responses 51-52 

   Early embryo development 53 

SWI3 AtSWI3A  Early embryo development 53 

 AtSWI3A, AtSWI3B, 
AtSWI3C, BSH, AtSYD, FCA 

 53-54 

AtSWI3B AtSWI3A, AtSWI3B, 

AtSWI3C, AtSWI3D, BSH, 

AtSYD, AtBRM 

 53-54 

 HAB1 ABA signal transduction 55 

 IDN2 lncRNA generation 56 

 MORC6, SUVH9 DNA methylation 57 

  Leaf development 58 

AtSWI3C AtSWI3A, AtSWI3B, 

AtSYD, AtBRM 

Plant development 53-54 

 SWP73A, SWP73B, AN3, 

ARP4 /7 

Leaf development 39 

 RGL2, RGL3 GA signaling 59 

AtSWI3D AtSWI3B Plant development 53-54 

SNF5 BSH  Repress SSPs in leaves 60 

  Plant development 61 

 AtSWI3A, AtSWI3B  53-54 

SWP73 SWP73A AtSWI3C, AN3  39 

SWP73B AtSWI3C, AtSWI3D, AN3, 

ARP4 /7, AtBRM 

  

  Leaf and flower development 62 

  Root development 63 

  Flowering time control 64 

   Hypocotyl elongation 65 

   Repair of ultraviolet-B-damaged DNA 66 

ARPs ARP4, ARP7 AtSWI3C, SWP73B, AN3 Plant development 39, 67 

Ino80 INO80  Controls homologous recombination 69-70 

   Plant development 70 

Etl1 CHR19 SUVR2 Gene silencing 71 

  ARM / TERT Telomere Maintenance 72 

Swr1 PIE1 ARP6, SWC6, SWC2, H2A Flowering time control 73-74 

   Replacement of H2A to H2A.Z 75-76 

   immunity 77 

   MicroRNA expression 77 

SWCs SWC2 PIE1, SWC6  73-75 

 SWC4 SWC6 Leaf cell proliferation and expansion 75 

 SWC6/SEF PIE1, SWC2, SWC4, YAF9A, 

RVB1, RVB2A, RVB2B, 

ARP4, ARP6 

 75 

   Flowering time control 78 
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续表(Continued) 

复合体亚基 

Complex subunit 

基因 

Gene 

相互作用蛋白 

Interacting protein 

功能 

Function 

参考文献 

Reference 

RVBs RVB1, RVB2A, RVB2B SWC6  75 

ARPs ARP4 SWC6  75 

ARP6 SWC6   

  Regulates female meiosis 79-80 

Yaf9 YAF9A 

YAF9B 

CCA1, HAM1 Leaf cell proliferation and expansion, flowering time 

control 
81-82 

CHD1 CHR5  Embryo development 83 

  Regulates plant immune responses 84 

Mi-2 PICKLE/ CHR6  Root development 85-86 

  Control H3K27me3 levels 85, 87 

  RNA-directed DNA methylation 88 

  Vegetative phase change 89-90 

 HY5 Hypocotyl cell elongation 91 

 SEP3 Floral organ identity 92 

 PIF3 Skotomorphogenesis 93 

 BZR1 BR-mediated response 93 

 DELLAs GA Signaling 93 

Lsh DDM1/CHR1 MBD5 /6 /7 DNA Methylation 94 

  Heterochromatin Maintenance 95 

  Enables methylation of DNA bound to the nucleosome 96 

  Telomere maintenance 97 

  Control leaf senescence 98 

ISWI CHR11 

CHR17 

 Nucleosome distribution 99 

 RINGLET1 / 2 Flowering time control and flower development 100 

 DRD1 RDM1, DMS3 RNA-directed DNA methylation 101 

RAD54  DNA repair 102 

 

能与酵母 SWI3 同源蛋白 AtSWI3B 和 AtSWI3C 相

互作用；最后 brm 和 swi3c 突变体具有相似表型[34]。 

AtBRM 主要在分生组织和幼嫩器官中表达，其

功能缺失导致 2 000 余基因中的一半下调而另一半

上调表达[104]，这表明 AtBRM 具有双重功能。AtBRM

敲减的植株矮小，在长日照下叶片卷曲，花器官发

育异常；在长日照和短日照下均出现早花现象[33]。

AtBRM 缺失突变体中，有相当一部分植株在短日照

下不开花，这提示 AtBRM 在拟南芥开花过程的作

用十分复杂[35]。进一步研究表明，AtBRM 除了影响

光周期响应基因的表达外，还抑制 FLC 和 SVP 的表

达[104–105]。在叶片中，AtBRM 分别与 TCP4 和 AN- 

GUSTIFOLIA3 (AN3)相互作用，共同调控叶片发育

相关基因的表达[38–39]。我们的研究表明，在花序轴

中 AtBRM 与转录因子 BREVIPEDICELLUS (BP)

相互作用，直接调节 KNAT2 和 KNAT6 的表达来调

控花序轴发育[36]。在黑暗中，AtBRM 与 PHY-INTER- 

ACTING FACTOR 1 (PIF1)相互作用抑制 PROTO- 

CHLOROPHYLLIDE OXIDOREDUCTASE C (PORC)

表达从而抑制叶绿素合成[40]。除转录因子外, AtBRM

亦可与其他核蛋白相互作用。如热胁迫记忆激活因

子 FORGETTER1 (FGT1)与 AtBRM 相互作用，维

持下游热胁迫相关基因处于转录激活状态[42]。而植

物 H3K27 去甲基化酶 RELATIVE OF EARLY FLO- 

WERING 6 (REF6)通过招募 AtBRM 结合于下游基

因 CTCTGYTY 基序降低其 H3K27me3 水平激活转

录[41]。这与动物中 BRM 拮抗 PcG 蛋白(polycomb 

group proteins)的作用一致。PcG 蛋白作为表观遗传

抑制因子维持细胞内非活化基因的抑制状态，其分

别通过与 Polycomb Repressive Complex 1 (PRC1) 

和 PRC2 复合体相互作用建立和维持染色质抑制状

态。PRC2 复合体与目标基因结合后，催化这些基

因组蛋白 H3K27me3 修饰，从而抑制基因表达。这

与我们在拟南芥主根发育过程观察到 AtBRM 拮抗

PcG 蛋白影响生长素运输蛋白基因 PINs 表达，从

而影响主根根冠干细胞微环境维持的结果一致[43]。

最近研究表明，翻译后修饰对染色质重塑过程也起

着重要作用，AtBRM 作为 ABA 信号途径核心组分

SnRK (蔗糖非依赖 1 蛋白激酶)和 PP2C (蛋白磷酸

酶 2C)的底物来调控 ABA 反应[46]；我们亦观察到，

METHYL METHANE SULFONATE SENSITIVITY 

21 (MMS21)通过 SUMO 化修饰 AtBRM 调节其蛋白
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稳定性参与主根发育[43]。有趣的是，新的研究结果

表明microRNA前体(pri-miRNAs)也能与AtBRM相

互作用，AtBRM 作为 microRNA 前体加工复合体

SE (MICROPRO CESSOR COMPONENT SERRATE)

组分改变 microRNA 前体二级结构以便后续通过

DCL1 和 HYL1 进一步加工[47]。 

对拟南芥 SWI2/SNF2 亚家族其他成员的研究

表明，AtSYD 参与顶端分生组织(SAM)活性的维持。

syd 缺失突变体植株矮小，生长缓慢、叶片极性和

SAM 缺失。其作用机理是，AtSYD 通过 WUS 途径

影响 SAM 的维持，因为 AtSYD 可与 BARD1 相互

作用结合于WUS启动子直接结合而调节WUS表达, 

后者促进 SAM 中干细胞活性[48–49]。进一步研究还

表明，AtSYD 通过调控 JA 和 ET 信号相关基因参

与植物的生物胁迫响应[106]，而这种胁迫大部分是通

过抑制 SNC1 (SUPPRESSOR OF NPR1, CONSTITU- 

TIVE 1)实现的[107]。对 AtCHR23 和 AtCHR12 在植

物发育中的功能还不十分清楚。过表达 AtCHR23 和

AtCHR12 均抑制植物种子萌发[50]，在其他发育过程

AtCHR23 过表达显著抑制植物生长，而 AtCHR12

过表达表型则不明显[51]；但在胁迫方面, 二者表型

相似[52–53]。 

2.1.2 SWI/SNF 复合体非催化亚基-SWI3 类蛋白 

拟南芥基因组编码 4 个 SWI3 同源蛋白，分别

为 AtSWI3A、AtSWI3B、AtSWI3C 和 AtSWI3D, 在

结构上他们均含有 SWIRM、SANT 和 Leucine Zipper 

结构域。进化分析表明植物 SWI3 类蛋白可明显分

为两簇，即SWI3A/B和SWI3C/D，这也与AtSWI3A、

AtSWI3B、AtSWI3C 和 AtSWI3D 的生物学功能有

所差异相符。AtSWI3A 与 AtSWI3B 突变导致植物胚

在早期发育过程异常，而 AtSWI3C 和 AtSWI3D 突

变使得植物叶片和花器官发育异常[53]。有意思的是

AtSWI3C 突变还导致植物主根发育异常，而其他 3

个突变体则未观察到相应表型[53]。酵母双杂交结果

表明，AtSWI3A 可分别与 AtSWI3A、AtSWI3B、

AtSWI3C、BSH、AtSYD 和 FCA 相互作用[53–54], 提

示 AtSWI3A、BSH 和 AtSYD 可能形成 1 个复合体。

然而关于 AtSWI3A 与其他蛋白相互作用的生物学

意义目前并不清楚。对 AtSWI3B 而言，除分别可与

AtSWI3A、AtSWI3B、AtSWI3C、AtSWI3D、BSH、

AtSYD、AtBRM 相互作用外, 还分别与 type 2C 类

磷酸酶(phosphatase type 2C) HAB1 (HYPERSENSI- 

TIVE TO ABA1)和长链非编码RNA 结合蛋白 IDN2

相互作用，参与 ABA 信号和长链非编码 RNA 形

成[55–56]。进一步研究还表明，AtSWI3B (包括 At- 

SWI3C 和 AtSWI3D)与 MORC6 (microrchidia 6)、

SUVH9 [SU(VAR)3-9 homolog]和 IDN2 形成复合体, 

通过RNA指导的DNA甲基化(RdDM, RNA-directed 

DNA methylation)介导的途径调控 DNA 的甲基化[57]。

在叶片发育过程, AtSWI3B 通过调控生长素代谢酶

基因 IAMT1 (IAA carboxyl methyltransferase 1)的染

色质“构象”调节其表达，从而参与叶片发育[58]。 

AtSWI3C 也分别与 AtSWI3A、AtSWI3B、AtSYD

和 AtBRM 相互作用，进一步研究表明其还可与

转录因子 AN3 和酵母 SWI/SNF 复合体同源蛋白

SWP73B以及ARP4/7 (actin-related protein4/7)相互

作用调控叶片发育 [39]。同时，AtSWI3C 通过与

DELLA 蛋白 RGL2 和 RGL3 相互作用促进 GID1 

(GIBBERELLIN-INSENSITIVE DWARF1)和 GA3ox 

(GIBBERELLIN 3-OXIDASE)表达，参与 GA 信号

转导[59]。相对于其他 3 个 AtSWI3 蛋白，AtSWI3D

的功能还知之甚少，其缺失植株的表型与 AtBRM 和

AtSWI3C 缺失突变体相似，出现叶片卷曲，花器官

发育异常和育性降低等表型[53]。 

2.1.3 SWI/SNF 复合体非催化亚基-SNF5 类蛋白 

在酵母中，SNF5 蛋白对染色质的装配和基因

启动子与 SWI/SNF 复合体的结合至关重要[108]，其

C 端保守的 200 个氨基酸残基形成两个重复结构负

责与 SWI/SNF 复合体其他亚基和其他因子如 cyclin 

E/CDK2 之间的相互作用。动物发生 Snf5 突变往往

会导致癌症。在拟南芥中，SNF5 同源蛋白 BSH 

(BUSHY GROWTH)仅由 1 个基因编码，其可与

AtSWI3A 和 AtSWI3B 相互作用，且在酵母中异源

表达，可互补酵母 snf5 突变体表型[61]。利用反义

RNA 技术降低 BSH 表达导致植物顶端分生组织减

小且出现不育表型[61]。T-DNA 插入突变体虽然导致

种子贮存基因在幼苗中异位表达，然而植株却未出

现可以看到的表型[60]。这可能是由于 T-DNA 插入

位置在 BSH 的 C 端，仅破坏 BSH 蛋白 C 端结构使

得 BSH 还保留部分功能。 

2.1.4 SWI/SNF 复合体非催化亚基 SWP73 类蛋白 

酵母 SWI/SNF 复合体亚基 SWP73 对 SWI/SNF

复合体在转录过程的作用至关重要。在植物中，拟

南芥基因组编码两个 SWP73 蛋白：SWP73A 和

SWP73B，二者氨基酸序列相似度高达 83.7%。蛋

白互作分析表明 SWP73A 仅可与 AtSWI3C 相互作
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用，而 SWP73B 不仅可以与 AtSWI3C 和 AtSWI3D

相互作用，还能与 AtBRM 和 ARP4/7 以及转录因

子AN3相互作用[39]。生物学功能分析表明，SWP73A

和 SWP73B 功能亦有所差异，SWP73A 突变植物未

出现可见表型，而 SWP73B 突变导致植物根[63]、叶

片和花发育异常[62]和开花时间推迟[64]。进一步研究

表明，SWP73B 通过促进根中细胞分裂素的合成促

进根中分生组织的维持[63]；同时通过改变染色质组

蛋白修饰水平和 H2A.Z 的替换影响 FLC 表达从而

参与植物成花控制[64]。最新的研究表明，SWP73B

通过直接结合于下游基因的G-box 区域调节其表达

抑制下胚轴伸长，但与 SWP73B 直接结合的基因与

PIF4 结合的基因大部分是不同的[65]。在胁迫方面, 

SWP73B 还参与 UV-B 介导的 DNA 损伤修复，然而

其作用机制还不清楚[66]。 

2.1.5 SWI/SNF 复合体非催化亚基 ARP 类蛋白 

酵母和动物 SWI/SNF 类复合体均含有一类

ARPs (actin-related proteins)蛋白。在酵母中，ARPs

一共有 10 个(ARP1~10)，其序列与酵母 actin 相似

性按编号递减。在酵母所有 ARPs 中，ARP7 和 ARP9

是 SWI/SNF 类(包括 RSC)复合体组分，而 ARP4、

ARP5 和 ARP8 为 INO80/SWR1 复合体组分。动物

SWI/SNF 类仅含有一个 ARP (Baf53/BAP55)，与酵

母 ARP4 同源。虽然在结构上 ARPs 与 actin 相似均

含有 ATP/ADP-binding pocket (actin fold)结构，但

除 ARP4 外，其他所有 ARPs 均没有像 actin 那样的

ATPase 活性。生物界所有 ARPs 可分为 11 类，其

中 ARP4~ARP9 家族成员大多定位于细胞核[107]。拟

南芥基因组编码9个ARPs (ARP2~ARP9，其中ARP4

包含 2 个同源基因 ARP4 和 ARP4A)，其中 ARP4~ 

ARP9 定位于细胞核[111]。CoIP-MS 分析表明在拟南

芥所有 ARPs 中, ARP4 和 ARP7 为 SWI/SNF 复合

体组分[39]，而后续的研究表明 ARP4 也是 INO80/ 

SWR1 复合体的组分。 

虽然在正常情况下，ARP4 和 ARP7 定位于细

胞核，但在有丝分裂过程，它们与染色质组装无关,

且也可以定位于细胞质[109]。与 ARP7 相似，ARP4

缺失突变导致植物不育，敲减突变体使植株生长发

育受阻并出现早花、花衰老推迟和花器官发育异常

等表型[67–68]。 

 

2.2 INO80/SWR1 复合体 

INO80 基因最早从筛选调控酵母磷脂生物合成

的突变体中分离，后续生化分析表明其与其他 14

个亚基组成复合体(表3)。随后，INO80同源基因Swr1

亦在酵母中发现，其主要催化组蛋白变体 Htz1 与

H2A 之间的交换。进一步研究表明，Swr1 也与其他

蛋白形成复合体，其中 Rvb1、Rvb2、Arp4 和 actin

亚基与 INO80 复合体共有(表 3)。拟南芥中编码 4

个(包括 PIE1、INO80、CHR19 和 CHR10)与 INO80

和 Swr1 类复合体催化亚基同源蛋白，目前仅对

CHR19、INO80 和 PIE1 的功能有所了解。 

CHR19 与 SUVR2 [SU(VAR)3-9-like histone 

methyltransferase]相互作用，通过依赖于 RdDM 和

不依赖于 RdDM 两条途径参与 DNA 甲基化而维持

基因抑制状态[71]。同时 CHR19 还可与 ARM (arma- 

dillo/β-catenin-like repeat containing protein)端粒末

端转移酶核心亚基 TERT (telomerase reverse trans- 

criptase)相互作用形成复合体，提示 CHR19 可能也

参与端粒的维持[73]。INO80 突变导致拟南芥中 DNA

同源重组降低，但却不影响其他途径的 DNA 修复

过程[67–68]。进一步研究表明，INO80 突变导致拟南

芥开花时间推迟，植株及各种器官变小[70]。 

目前的研究认为拟南芥 SWR1复合体最少由

10 个亚基组成(PIE1、SWC2、SWC4、SWC6、YAF9A、

RVB1、RVB2A、RVB2B、ARP4 和 ARP6)，其中 PIE1

是催化亚基[73]，首先，PIE1 可与 SWC2、SWC6 和

ARP6以及组蛋白H2A相互作用调控植物开花和发

育[73–74]；其次，与 PIE1 形成的复合体在植物调节

基因表达过程中也负责 H2A.Z 变体的交换[75–77]。然

而有意思的是，在植物免疫过程中，PIE1 和 SWC6

突变导致植物基本抗性降低，而 ARP6 突变则增加

抗性[76]，这提示在不同的生理过程中植物 SWR1 复

合体亚基的功能可能是不一样的。进一步研究表

明，PIE1 通过促进 miR156 和 miR164 表达，抑制

二者目标基因表达参与植物发育[77]。 

对植物 INO80/SWR1复合体非催化亚基RVB1、

RVB2A 和 RVB2B 的功能还知之甚少，但质谱鉴定

表明，其能与 SWC6 形成复合体[75]。对 SWC4 的

研究表明其参与植物雄配子和胚发育，且对叶片细

胞的分化和伸长至关重要[75]，同时质谱鉴定表明其

与 SWC6 相互作用。利用 SWC6-MYC 融合蛋白进

行CoIP结合质谱分析，SWC6与PIE1、SWC2、SWC4、

YAF9A、RVB1、RVB2A、RVB2B、ARP4 和 ARP6

形成复合体 [75]，其 pre-messenger RNA 通过 Ski- 

interacting protein (SKIP)介导剪切调控 FLC、MAF4
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和 MAF5 表达参与植物开花时间决定[78]。ARP6 除

与 PIE1 和 SWC6 相互作用参与 PIE1 和 SWC6 相似

功能外，还通过促进 DMC1 (DISRUPTED MEIOTIC 

cDNA1)表达促进雌配子的减数分裂[79], 进一步研究

表明该过程是细胞色素 P450 基因 KLU (KLUH/ 

CYP78A5)通过 ARP6 促进 WRKY28 表达而实现[80]。 

拟南芥中有2个与酵母 INO80/SWR1复合体亚

基 Yaf9 同源的基因：YAF9A 和 YAF9B。YAF9A 和

YAF9B在功能上有部分冗余，其中YAF9A能与SWC6

相互作用，且 YAF9A 通过提高 FLC 组蛋白 H4 乙酰

化水平促进其表达，从而降低 FT 和 SOC1 表达, 抑

制开花[81]。最新的研究表明，YAF9A 和 YAF9B 通

过调节细胞伸长和分化来影响植株发育, 且其调控

开花还存在一条独立于FLC的途径[82], 虽然YAF9s

可通过维持(并不促进) H2A.Z变体与FLC基因区的

结合和FLC组蛋白H4乙酰化水平直接促进FLC表

达[82]。 

 

2.3 CHD 复合体 

CHD 基因家族成员在结构上除含有 DEAD/H- 

related ATP 酶结构域外，其 N 端还含有一段串联

chromodomains 结构域。所有 CHD 蛋白分为 3 类: 

CHD1 和 CHD2 在 C 端含有 DNA 结合区；CHD3

和 CHD4 的 C 端缺少 DNA 结合区，其 N 端有一对

PHD 结构；CHD5~CHD9 的 C 端含有多余结构。

酵母基因组仅编码 1 个 CHD 蛋白 CHD1，其可与

组蛋白乙酰转移酶复合体的 (SAGA and SLIK 

complexes)亚基相互作用，并通过其 PHD 结构域识

别 H3K4me3 位点并与转录激活区结合促进下游基

因转录延伸和剪切。 

除催化亚基外，对拟南芥 CHD 复合体的其他

亚基我们还知之甚少。拟南芥基因组编码 4 个 CHD

类催化亚基，分别为 CHR5、PICKLE/CHR6、CHR4

和 CHR7。其中 CHR5 通过改变 SNC1 核小体“构象”

正调控 SNC1 表达参与植物抗病过程[84]。在种子发

育过程 CHR5 通过结合于 ABI3 和 FUS3 启动子促

进二者表达，调控胚的发育[83]。有意思的是，在这个

过程 PICKLE 拮抗 CHR5 的功能[83]，这也与 PICKLE

在萌发阶段抑制种子胚性功能一致[112]。与 AtBRM

相似，PICKLE 通过与拮抗 PcG 蛋白 CLF (CURLY 

LEAF)的功能促进主根中分生组织的活性[83]，而通

过 IAA14 介导抑制侧根起始基因 ARF7 和 ARF19 表

达抑制侧根的起始[86]。除在根中外, PICKLE 还在叶

片和花器官的发育过程拮抗CLF, 使其调控基因H3- 

K27me3 水平降低[113]。然而在 14 d 的幼苗中, PICKLE

却促进其调控基因 H3K27me3 表达水平[87]，这提示

在植物不同的发育阶段 PICKLE 的功能不一样。进

一步研究表明，PICKLE 可与 MADS-Box 转录因子

SEP3 相互作用，提示在 PICKLE 影响花器官发育

可能还依赖于 SEP3[90]。PICKLE 通过影响孢子体和

配子体发育，调控植物的生殖生长[114]，而 HY5 通

过招募 PICKLE 提高下游细胞伸长基因 H3K27me3

水平抑制其表达，从而抑制下胚轴伸长[91]。另外, 

PICKLE 分别通过与 PIF3、BZR1 和 DELLAs 相互

作用参与暗形态建成、BR 和GA 信号传导过程[93], 从

而将后三者整合在一起。进一步研究表明, PICKLE

通过抑制DELLAs的活性参与植物生长发育阶段的

转化[89]。除 GA 信号外，PICKLE 还通过直接促进

MIR156A /MIR156C 的 H3K27me3 水平抑制其表达

从而促进植物营养阶段转变 (vegetative phase 

change)(从童年到成熟)[90]。除调控 H3K27me3 水平

外, PICKLE 还通过参与 RNA 指导的 DNA 甲基化

(RdDM, RNA-directed DNA methylation)抑制下游

基因表达[88]。 

 

2.4 ISWI 复合体 

ISWI 蛋白(imitation SWI)最早从果蝇胚胎细胞

提取的核小体重塑活性过程中分离鉴定的，其为一

类 DEAD/H-related ATP 酶，且还含有 SANT 和

SLIDE 结构域。在体外加入模板，果蝇 ISWI 复合

体促进转录，而在体内 ISWI 复合体亚基突变稳定

抑制同源基因(homeotic gene)表达。目前对植物

ISWI 类复合体的组成还知之甚少，对催化亚基的研

究表明其参与多种生理过程。其中 CHR11 和 CHR17

通过共同调控基因区(gene body)核小体之间的“距

离”(nucleosome spacing)调节下游基因表达[99]。同时

CHR11和CHR17还分别通过与含DDT结构域蛋白

RINGLET1 (RLT1)和 RLT2 相互作用调控开花时间

和花器官发育[100]。对该家族另一个成员 DECREASE 

IN DNA METHYLATION 1 (DDM1)的研究表明，其

主要参与DNA的甲基化过程。DDM1通过与Methyl- 

CpG binding domains (MBDs)相互作用改变后者在

染色质上的定位影响 DNA 的甲基化[94]，而一般认

为 MBDs 通过影响组蛋白的甲基化参与 DNA 的甲

基化。与 RdDM 不同，DDM1 参与的 DNA 甲基化

主要由 DNA 甲基转移酶 CMT2 介导[95]，二者通过
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提高异染色质基因(如 TE)不同区段的 DNA 甲基化

水平维持基因沉默。事实上, DDM1 是通过影响异

染色质 H1 构象使 CMT2 更加容易结合于异染色质

DNA 而实现 DNA 甲基化修饰的[95]。进一步研究表

明，DDM1 还可促进甲基化的 DNA 在核小体上缠

绕形成更为紧密的染色质结构 [96]。有意思的是, 

DDM1 突变体在连续种植 5 代内，其端粒大小与野

生型相似，而在第 6 和以后的世代中端粒大小显著

减小[97]，这似乎说明在 DDM1 介导的端粒维持有一

定的时间剂量效应。同时 DDM1 突变体亦出现叶片

延迟衰老的表型，提示 DDM1 还参与叶片发育，然

而对于具体机制仍不清楚[98]。 

 

2.5 其他 Snf2-like 蛋白 

目前对其他 Snf2-like 蛋白的功能还不是十分

清楚，根据同源性分析这些蛋白(41 个中的大部分)

并不能归于以上复合体中的任意一种。但通过突变

体表型分析表明某些成员也有重要的功能。Rad54- 

like 家族成员 DRD1/CHR35 (DEFECTIVE IN RNA- 

DIRECTED DNA METHYLATION1)与 RDM1 (RNA- 

DIRECTED DNA METHYLATION 1)和 DMS3 

(DEFECTIVE IN MERISTEM SILENCIN G3)形成复

合体(DDR complex)，通过 polymerase V 介导参与

RdDM[101]。而该家族另一成员 Rad54/CHR25 则通

过同源重组途径参与 DNA 的修复[102]。 

与拟南芥相比，其他物种仅有少数 Snf2-like 蛋

白被研究。如水稻(Oryza sativa) DRD1 同源基因

OsDDM1a 和 OsDDM1b也参与DNA的甲基化[115]，

而 CHD3 家族成员 CHR729 通过 GA 信号途径调控

水稻幼苗发育 [116]。小番茄 (‘Micro-Tom’)过表达

Snf2-like 基因(SlCHR1)可抑制生长发育[117]。 

 

3 结语 

 

染色质重塑作为表观遗传调控的重要内容在

真核生物 DNA 复制、转录、重组和 DNA 修复等过

程中起到重要的作用。对植物染色质重塑复合体亚

基(染色质重塑因子)的研究表明，它们参与细胞分

化、器官发育和激素信号转导等多种生理过程。然

而相对于酵母和动物，植物染色质重塑的研究还相

对滞后，其作用机制并不十分清楚，最主要的问题

是植物染色质重塑是如何识别其作用位点的。在酵

母和动物中的研究结果表明该过程与组蛋白的修

饰有关，这就为我们后续研究植物染色质重塑和组

蛋白修饰之间的 Cross-Talk 指明了方向。同时综上

所述，染色质重塑因子在不同的发育(或基因调节)

过程与不同的因子(包括转录因子和核蛋白等)相互

作用以及染色质重塑因子的翻译后修饰将极大拓

展其调控基因表达的内涵。 
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