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摘要 染色质重塑是真核生物表观遗传调控的重要方式．通过对染色质物理结构的调节，染色质重塑在高等动植物干细胞的

自我更新及分化、器官和个体发育以及肿瘤发生等多种生物学过程中发挥重要作用．近年来，高等动植物染色质重塑方面的

研究已经成为表观遗传学研究领域的热点．本综述总结近年来有关高等动植物染色质重塑的重要研究报道，介绍了染色质重

塑的结构机制、分析比较了高等动植物染色质重塑复合体的组成及其生物学功能的多样性，并着重综述了高等植物 SWI/SNF
染色质重塑复合体各组分在调控植物发育与逆境生长等方面的功能，以期为今后植物中染色质重塑的研究提供启示．
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在高等动植物中，细胞内部如何精密地调控以

及维持众多基因的表达水平，是目前生物学中十分

有意义并值得深入探究的问题．染色质水平上的表

观遗传机制(epigenetic mechanism)在调控基因时空
特异性表达与沉默方面发挥重要作用．目前表观遗

传 调 控 机 制 主 要 包 括 DNA 甲 基 化 (DNA
methylation)、组蛋白修饰 (histone modification)、
ATP 依赖的染色质重塑(ATP-dependent chromatin
remodeling)及非编码 RNA(non-coding RNA) [1]．其

中，ATP依赖的染色质重塑(本文中简称为染色质
重塑)目前已成为表观遗传研究领域的重要热点．
染色质重塑参与高等动植物干细胞的自我更新及分

化、器官和个体发育以及肿瘤发生等多种生物学过

程．本文比较了高等动植物 SWI/SNF染色质重塑
的异同点，并着重介绍了植物 SWI/SNF染色质重
塑研究的最新进展．

1 染色质重塑的结构机制

ATP依赖的染色质重塑主要利用 ATP释放的
能量，使得核心组蛋白八聚体在 DNA链上滑动，
改变核小体间距，或将核小体移除或滑动，或以置

换组蛋白变体的方式来改变核小体的构象，使靶基

因的增强子、启动子或者 DNA的复制区等暴露出
来，从而调控基因的表达、转录、复制、重组

等[2]．染色质重塑复合体三维结构信息的获得，对

于深入探究复合体如何结合并重塑核小体进而实现

调控基因表达的机制具有重要意义．

2002年，Asturias等[3]首先通过负染色电镜技

术进行三维重构，解析了酵母中 RSC(remodels the
structure of chromatin)染色质重塑复合体的结构．
该复合体的结构由 4个球状结构域环绕，中央位置
形成一个空腔．其中三个球状结构域处于较高的位

置，通过一个稳定的连接区域与另一个处于较低空

间的球状结构域相连．复合体可以通过连接区域收

紧与松懈调节，形成紧密式和开放式两种构象．在

开放构象状态下，复合体形成足够容纳核小体的
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C型结构．随后，Smith和 Leschzier等相继对酵母
SWI/SNF(switching defective/sucrose non-fermenting)
染色质重塑复合体和人类 PBAF (polybromo-
associated BAF)染色质重塑复合体进行了三维结构
分析，其中人 PBAF复合体的结构与酵母的 RSC
复合体结构类似，形成可以容纳核小体的 C状结
构[4-5]．

2011 年，Brown 等 [6]通过体内实验证实了

SWI/SNF染色质重塑复合体转录激活酵母 PHO8启
动子区，更倾向于通过解装核小体，而不是通过使

核小体滑动，使得启动子区从致密的核小体上暴露

出来．在基因转录调控过程中，染色质重塑机制与

组蛋白修饰机制协同发挥作用．最近，Chatterjee
等[7]研究证实了组蛋白 H3的 N末端乙酰化可以通
过调节招募 SWI/SNF染色质重塑复合体从而增强
核小体的滑动．

2 ATP依赖的染色质重塑复合体
根据核心 ATPase亚基的结构域特性，研究者

将 ATP 依赖的染色质重塑复合体分为 SWI/SNF、
ISWI(imitation SWI)、CHD(chromodomain-helicase-
DNA binding)和 INO80四类[8]．目前研究最为透彻

的是 SWI/SNF染色质重塑复合体，其分子质量大
于 1 Mu、由 4～17 个亚基组成，在酵母、果蝇、
小鼠、人及植物等物种间高度保守．在酵母及动物

和人类中，一般均含有由两个不同的核心 ATPase
组成的 SWI/SNF样染色质重塑复合体，如酵母中
的 SWI/SNF和 RSC复合体、果蝇中的 BAP(brahma
associate protein) 和 PBAP (polybromo-associated
BAP)复合体以及小鼠和人类中的 BAF (BRG1
associated factor，核心酶为 BRM 或者 BRG1)和
PBAF复合体(polybromo-associated BAF，核心酶为
BRG1)．相对于酵母以及动物而言，植物中有关
SWI/SNF样复合体的生化研究尚属起步阶段，在
本文中将结合河北师范大学分子细胞生物学实验室

的研究工作进行详细介绍．

2援1 高等动物 SWI/SNF染色质重塑复合体及其功
能的多样性

酵母作为单细胞生物，其 SWI/SNF染色质重

塑复合体较单一．随着单细胞到多细胞生物的进化

过程，产生了一系列的重要事件，如在果蝇中开始

出现了连接型组蛋白与组蛋白甲基化的产生．其复

合体组成形式以及功能也比酵母中更加复杂，其中

BAP111是果蝇中特有的 DNA结合蛋白，推测可
能与果蝇中染色质复杂化增加有关[9](图 1)．
脊椎动物组织器官更加复杂，相应的染色质重

塑机制也更加精密[10]．染色质重塑复合体在保持核

心组分的同时，即保持总体复合体的大小以及重塑

活性的同时，在其他的组分上会出现多样性，表现

为具有组织器官特异性组分的置换以及增加，可以

构成上百种不同的复合体形式[11-12]．到目前为止，

在小鼠以及人类的 SWI/SNF染色质重塑复合体中,
已鉴定到由 25个基因编码的 14个 BAF组分．例
如在 BAF60 的位置可以由三种亚基 BAF60a、
BAF60b 或者 BAF60c 置换组成 [13-14]．由于某些

BAF亚基只是特定在某一些类型细胞中出现，因
此出现了一系列组织器官特异或者细胞类型特异的

BAF复合体．例如只在神经细胞中特异存在的神
经元 BAF复合体(nBAF)中，即因其含有特异组分
BAF60b、BAF53b以及 BAF45b而命名[15-16]

在高等动物及人类细胞中，染色质重塑复合体

在基因的转录表达、DNA修复与复制、细胞信号
转导、基因组稳定性的维持、细胞的增殖与分化、

干细胞的多能性与自我更新、生殖细胞形成、器官

发育、肿瘤抑制等方面发挥重要作用[17](图 1)．目
前 SWI/SNF复合体多个组分被证实发挥肿瘤抑制
因子的功能[18-20]．近期，外显子测序揭示超过 20%
的肿瘤细胞出现了 BAF染色质重塑复合体组分的
突变[21]．2013年，Kadoch等[22]研究发现人类 BAF
复合体新组分 SS18蛋白中，仅仅两个氨基酸的突
变即引发癌变．

综上所述，在进化过程中，高等动物中染色质

重塑复合体的组成以及功能出现多样性以适应组织

器官的复杂性．值得注意的是，最近越来越多的研

究表明，染色质重塑复合体与肿瘤抑制关系密切，

因此深入研究表观遗传染色质重塑机制的抑癌机

理，对于在临床上找到重要的肿瘤药物治疗靶点方

面具有重要意义．
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2援2 植物 SWI/SNF类染色质重塑复合体的研究
在植物中，由于缺乏相应的生化证据，SWI/

SNF类复合体的分类目前尚不清楚．但根据生物信
息学同源比对以及已有的体内外蛋白质相互作用证

据，研究者们提出可能的植物 SWI/SNF复合体构
成组分[24](表 1)．预测的拟南芥中 SWI/SNF复合体
的核心组分，包括 4个核心酶，SYD(SPLAYED)、
BRM (BRAHMA)、 CHR12 (MINUSCULE1，
MINU1)和 CHR23 (MINUSCULE2，MINU2)，以及
含有 SANT (Swi3, Ada2, N-Cor, TFIIIB) 结构域的
SWI3A-3D．附属亚基包括含有 SNF5 结构域的
BSH，含有 SWIB结构域的 CHC1和 CHC2，含有
ARPs (actin-related proteins) 结构域的 ARP4 和
ARP7；而其他的附属亚基，例如 ARID (AT-rich
interaction domain)蛋白等，在水稻和拟南芥基因组
中没有预测到明确的同源组分[25](表 1)．
与酵母 Snf2和果蝇 Brahma核心酶结构相似，

拟南芥 SWI/SNF复合体推测的核心酶 ATPase结构
域包括 N 端的 SNF2 结构域和 C 端的 Helic 结构
域[25](图 2)．BRM的 C端含有一个与染色质结合相
关的类似 BROMO结构域和 AT-hook的 DNA结合
基序；SYD的 C端只含有预测的 AT-hook的 DNA

结合基序和一个很长的 C末端；而 MINU1/2分子
质量比较小，C端没有预测的结构域(图 2)．酵母
Snf2和果蝇 Brahma C端含有与组蛋白锚定相关的
SnAC结构域，而在拟南芥 4个预测的 SWI/SNF类
ATPase中均不存在(图 2)．N端预测的结构域中，
与其他核心酶不同的是，MINU1和MINU2只有与
细胞核 ARPs结合的 HSA结构域，没有参与蛋白 -
蛋白互作的 QLQ结构域(图 2)．植物 SWI/SNF类
核心酶结构特点可能预示着在植物中 SWI/SNF核
心酶存在一些不同于酵母及动物方面的特性，同时

相对于酵母以及人类等具有两种核心酶而言，植物

中核心酶的数量增多暗示着其染色质重塑复合体可

能存在有别于动物特有的复杂多样性．

在酵母和人类中，SWI/SNF染色质重塑复合
体含有 2个 SWI3亚基．然而植物的 SWI3蛋白更
具多样性，在拟南芥中含有 4个 SWI3蛋白，水稻
中含有 6个 SWI3蛋白(表 1)．与酵母中 Swi3、果
蝇中Moira、小鼠中 Srg3以及人类中的 BAF170和
BAF155一样，拟南芥以及水稻中的 SWI3蛋白均
含有保守的与染色质 DNA结合的 SWIRM结构域、
与组蛋白结合的 SANT结构域，以及参与蛋白 -蛋
白互作的亮氨酸拉链(leucine zipper，LZ)基序[26]．

Fig. 1 Evolutionary diversification of compositions and functions in SWI/SNF complexes [11, 23]

图 1 SWI/SNF复合体在进化中呈现组分以及功能多样性[11, 23]
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Fig. 2 Domain organization of SWI/SNF ATPases
图 2 推测的拟南芥 SWI/SNF类 ATP酶的结构域与酵母中 Snf2以及果蝇 Brahma的比较

QLQ结构域：蛋白 -蛋白相互作用．HSA结构域：与 ARPs蛋白相互作用．ATPase结构域：与 ATPase活性相关．SnAC结构域：组蛋白锚

定以及激活 ATPase结构域．AT-hook(简称 AT)结构域：非特异结合 DNA序列．BROMO结构域：识别组蛋白末端乙酰化位点．

CHR23

CHR12

BRM

SYD

Brahma

Snf2
QLQ HSA

1703 aa
BROMOSnAC ATATPase

QLQ HSA
1638 aa

BROMOSnAC ATATPase

3574 aa

2193 aa

1054 aa

1384 aa

QLQ HSA AT-hookATPase

QLQ

HSA

AT-hookATPase BROMO

ATPase

HSA

HSA ATPase

保守结构域 酵母 果蝇 人 水稻 拟南芥

核心亚基 ATPase, BROMO, AT-hook,
HSA, QLQ

Swi2, Snf2,
Sth1

Brahma hBRM,
BRG1

SYD, BRM,
CHR719

SYD, BRM, MINU1, MINU2

SWIRM, SANT, LZ Swi3, Rsc8 Moira BAF155,
BAF170

CHB701, CHB702,
CHB703, CHB704,
CHB705, CHB706

AtSWI3A, AtSWI3B,
AtSWI3C, AtSWI3D

SNF5 Snf5, Sfh1 SNR1 hSNF5,
INI1

CHE701 BSH

附属亚基 SWIB Swp73, Rsc6 BAP60 BAF60a,
BaF60b,
BAF60c

CHC701 CHC1, CHC2

ARID, LXXLL Swi1 OSA hOSA1,
hOSA2

? LFR (河北师范大学分子细胞
生物学实验室工作)

BROMO, BAH, HMG,
C2H2-ZF

Rsc1, Rsc2,
Rsc4

Polybromo BAF180 ? ?

ARID, LXXLL, C2H2-ZF Rsc9 BAP170 BAF200 ? LFR (河北师范大学分子细胞
生物学实验室工作)

HMG BAP111 BAF57 ? ?

ARPs Arp7, Arp9 BAP55 BAF53 OsARP7, OsARP4 AtARP7, AtARP4

Table 1 SWI/SNF complex and its components from model organisms and human[25]

表 1 模式动植物及人中 SWI/SNF复合体组分的比较[25]

SWI3A和 SWI3B可以形成同源和异源二聚体，并
与 BSH(SNF5 的同源蛋白)、SWI3C 和 RNA 结合
蛋白 FCA 直接相互作用 [26]． 酵母双杂交表明

SWI3D 与 SWI3B 有直接相互作用．Doris 实验室
通过体外沉降(pull down)实验证实了核心酶 SYD
可以与 SWI3A以及 SWI3B有较强的蛋白互作，与

SWI3C有较弱的蛋白互作[27]．而 Farrona 等[28]证实

了 SWI3C与核心酶 BRM有直接的蛋白互作．这
些生化证据在一定程度上暗示着植物 SWI3蛋白在
不同的 SWI/SNF类复合体中可能存在着不同的组
成形式，在复合体多样性中发挥作用．

807· ·



生物化学与生物物理进展 Prog. Biochem. Biophys. 2013; 40 (9)

SWI/SNF复合体亚基 敲除突变体表型 生物学功能

SYD 植株矮小、生长缓慢、叶片变小并卷曲、雌性

不育[32]

干细胞维持[33]、叶和花器官形态建成和基因转录调

控[34]、雌蕊发育[27]

BRM 植株矮小、叶片下卷、雄性不育[35] 干细胞维持和雄蕊发育[28]、开花时间调控[35]、叶和

花器官形态建成[34]、通过细胞分裂素信号通路调控

叶片成熟[36]

MINU1
MINU2

正常培养下单突无明显表型;双突胚胎致死[37-38] 根与顶端分生组织的干细胞维持和胚胎发育[37-38]

SWI3A 胚胎致死[26] 胚胎发育[26]

SWI3B 胚胎致死[26] 胚胎发育、调控 ABA信号通路[26, 39]

SWI3C 植株半矮化、根伸长受抑制、叶片卷曲、雄蕊

发育异常以及育性降低[26]

叶和花器官形态建成[34]、雌蕊发育和调控 ABA
信号通路[40]

SWI3D 植株异常矮小、花器官的数目和形态发育均出现

异常以及雌性雄性的完全不育[26]

叶器官和花器官发育、雌蕊以及雄蕊发育[26]

BSH ABA信号介导的抑制种子萌发现象不敏感[40]、

顶端优势以及育性丧失[41]

调节 ABA信号通路[40]、生殖发育[41]

ARP4 花粉发育缺陷造成育性部分丧失[42] 雄配子体发育[42]

ARP7 胚胎致死[43] 胚胎发育[43]

LFR 叶片卷曲、育性丧失、雌蕊及雄蕊发育缺陷[29, 31, 44-45] 叶片和花器官发育、雌蕊以及雄蕊发育[29, 31, 44-45]

研究者们期望可以利用生化手段解析植物中

SWI/SNF类染色质重塑复合体的组分，但由于在
植物中染色质重塑复合体的纯化难度较酵母、小鼠

等体系更大，因此至今为止相关的生化证据仍较匮

乏．Farrona等[28]通过凝胶层析实验证实了植物中

预测的染色质重塑核心酶 BRM存在于一个分子质
量大约在 1～2 Mu之间的复合体中，但并没有解
析其所在复合体的组成成分．最近我们实验室利用

免疫亲和纯化及串联质谱分析的方法，首次解析了

拟南芥 SWI/SNF类染色质重塑复合体的生化组分，
并发现我们实验室首报的 LFR (leaf and flower
related)蛋白可能是植物 SWI/SNF复合体中特有的
新组分 [29]．值得注意的是，在我们纯化得到的

SWI/SNF复合体中，既包含与已有生物信息学预
测吻合的 11个组分，也同时含有其他未预测到的
植物特有组分．

拟南芥 LFR 作为植物特有的蛋白，与人类
SWI/SNF 复合体的成员 BAF200 的部分蛋白有
28%的同源性．但是，从严格意义上来讲，LFR并
不是 BAF200 的同源蛋白．BAF200 是人类 PBAF
复合体中特有的亚基，含有特异保守的 ARID结构
域，其分子质量为 200 ku[30]．LFR蛋白只有 51 ku

大小，并且含有 3 个保守的蛋白相互作用 ARM-
reapeat结构域，其与 BAF200的同源区不在保守的
ARID区域[31]．由此可见，植物的染色质重塑复合

体组分在进化中与其他真核生物有所不同．我们推

测与植物在进化中具有的特有的发育模式有关．植

物胚胎后发育具有明显不同于高等动物胚胎后发育

的特征，新生侧生器官的发生占据了植物胚胎后个

体发育的很长时间，这有可能是植物具有特有的

SWI/SNF复合体组分的原因．

3 SWI/SNF类染色质重塑调控植物发育及
逆境生长

在小鼠等高等动物模型系统中研究染色质重塑

复合体的功能还存在一定的局限性，这主要是由于

复合体组分的基因功能敲除往往造成胚胎致死，这

就使得后续个体发育的研究难以进行．与动物系统

不同的是，在模式植物如拟南芥中，大多数推测的

染色质重塑组分相关基因的功能敲减或敲除突变体

植株可以存活，且能完成个体发育周期(表 2)，因
此为染色质重塑在生物体生长发育全过程中的功能

研究提供了良好的实验材料．

Table 2 The functions of the components in the predicted SWI/SNF chromatin remodeling complexes in Arabidopsis
表 2 已报道的拟南芥 SWI/SNF染色质重塑复合体预测组分的功能
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3援1 拟南芥推测的 SWI/SNF类核心 ATPase及其
功能

与果蝇中 Brm和小鼠中 Brg1等突变造成致死
现象不同的是，植物中 SWI/SNF染色质重塑复合
体核心酶 SYD和 BRM的缺失突变体可以正常存
活完成整个生活史，但是在生长的各个时期都有多

种发育缺陷表型，均表现为植株矮小、生长缓慢、

叶片变小并卷曲[32, 46]．双重缺失突变体 brm syd是胚
胎致死的，这表明 SYD和 BRM功能冗余地调节植
物胚胎发育过程．

SYD和 BRM部分功能冗余地上调 CUC(CUP-
SHAPED COTYLEDON)家族基因的表达，从而影
响子叶分离，其中 SYD 只是影响 CUC2 的表达，
BRM则影响了所有 CUC家族成员 CUC1～3的表
达[47]．最近的研究证明，SYD和 BRM在花器官形
态建成和激活 A PETALA3(AP3)和 AGAMOUS(AG)
基因表达方面也有冗余现象[34]．但基因芯片的结果

显示，SYD与 BRM调控的基因只有一小部分出现
重叠，说明这两种核心酶的作用并不完全冗余[27]．

SYD所在的染色质重塑复合体通过结合 WUSCHEL
启动子区进而调控其转录表达，在花顶端分生干细

胞的维持方面发挥重要作用[33]．BRM参与调控花
器官决定基因以及开花途径转录因子的表达[32, 46]．

最近的研究证明，BRM的构象调节作用使开花抑
制因子 FLC的染色质区处于转录抑制状态[35]．

最近，一系列研究表明核心酶 BRM 和 SYD
与植物生长激素信号通路以及环境胁迫相关．2013
年，Efroni等[36]研究表明，BRM通过染色质重塑
机制调控 bHLH (basic-helix-loop-helix)类转录因子
和与 bHLH相关的 CIN-TCPs转录因子的表达，在
细胞分裂素(CTK)通路的转录调控以及控制叶片成
熟方面发挥重要作用．Han等[40]发现 BRM参与抑
制植物对脱落酸(ABA)信号的反应．核心酶 SYD
调控茉莉酮酸酯(JA)和乙烯(ET)信号通路下游基因
的转录表达，在植物抗病以及抗环境胁迫等信号通

路中发挥重要作用[48]．

另外两种推测的核心酶组分 CHR23和 CHR12
的单突变体在正常生长条件下均没有明显表型．在

逆境条件下，CHR12超表达植株的顶端分生组织
面积明显要比野生型小[49]．近期，本实验室以及

Doris 研究小组通过遗传学方法证实，CHR12 和
CHR23转录本完全缺失的双重突变体产生胚胎致
死表型[37-38]．CHR12和 CHR23的弱表型等位双突
变体可以发育形成可存活的小苗，但在根与顶端分

生组织的干细胞维持方面均出现发育缺陷，最终发

育形成的植株矮小多枝，根据突变体的表型

CHR12和 CHR23又被命名为 MINU1和 MINU2[38].
目前研究者通过遗传学、基因组学、分子生物

学等方法证实了植物中 SWI/SNF的核心 ATP酶在
植物发育中发挥重要作用，而关于其是否具有染色

质重塑活性以及 ATP 酶生化特性等还有待深入
研究．

3援2 SWI3蛋白家族
通过遗传学分析，拟南芥中 SWI3家族呈现出

功能的多样性． swi3a和 swi3b 突变体在早期球形
胚期出现胚胎发育停滞的表型．与 swi3a不同的
是，swi3b 可能是受到遗传印记的影响，其胚珠的
发育停滞导致分离比的异常，出现一半比例的大孢

子和小孢子致死现象[26]．2013年，Wierzbicki实验
室研究发现，SWI3B与长非编码 RNA(lncDNA)结
合蛋白 IDN2存在蛋白相互作用，并共同调控 122
个基因的转录沉默，表明染色质重塑与非编码

RNA介导的基因沉默在基因调控方面协同发挥作
用 [50]．SWI3B 可以与 ABA 信号通路负调节因子
HAB1直接相互作用，并且共同调控 ABA信号通
路下游基因 RAB18和 RD29B的表达[39]．有意思的

是，swi3c 突变体与 swi3b 在 ABA处理下的表型截
然相反，对 ABA信号超敏感，在 ABA处理下出
现植株半矮化、种子萌发以及根伸长受抑制、叶片

卷曲、雄蕊发育异常以及育性降低等现象 [40]．

swi3d突变体的植株异常矮小、花器官的数目和形
态发育均出现异常，并且雌雄性完全不育[26]．以上

结果证实了植物中的 SWI3在生长发育中，尤其在
生殖发育方面发挥着重要的功能，这一点与动物中

的 SWI3蛋白极为相似．但与动物不同的是，不同
的植物 SWI3蛋白发挥的作用不同，暗示着该家族
蛋白可能参与形成不同的 SWI/SNF复合体形式．
3援3 推测的其他亚基

在拟南芥中，BSH是唯一与 SNF5同源的单基
因(表 1)．实验证明 BSH可以恢复酵母中 snf5突变
体的表型．BSH部分基因沉默的突变体造成发育
多方面的缺陷，包括顶端优势的丧失以及败育，暗

示着 BSH具有多种生物学功能[41]．2012 年，Han
等[40]发现 bsh-1 突变体对 ABA 信号介导的抑制种
子萌发现象不敏感，暗示着 BSH在 ABA信号通路
中发挥作用．

Swp73亚基在酵母 Swi/Snf复合体中对转录激
活方面发挥重要作用[51]．拟南芥中编码两个与酵母
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SWP73同源的基因 CHC1和 CHC2 (表 1)，它们之
间具有 83.7%的同源性．目前为止，这两个基因的
功能研究还未见报道．

拟南芥中含有许多 ARPs蛋白，分为 8个亚家
族，其中的 6类与其他真核生物的 Arp蛋白同源，
另外两类是植物特有的家族[52]．拟南芥中的 ARP4
和 ARP7蛋白定位于细胞核，与酵母的 Arp4和人
类的 BAF53同源．arp4-1突变体中由于花粉发育
缺陷造成育性部分丧失，arp7-1突变体的胚胎发育
停滞在鱼雷胚时期造成胚胎致死，这些表型暗示着

其通过染色质重塑的调节在拟南芥的生殖发育中起

着重要的作用[42-43]．

酵母 SWI/SNF 复合体中的 Swi 蛋白、果蝇
BAP 复合体中的 OSA 和人类 BAF 复合体中的
BAF250均属于 ARID家族的成员．含有 ARID结
构域的蛋白可能参与转录调控并与胚胎发育、细胞

分裂和细胞周期调控有关．在拟南芥中存在一些预

测的 ARID蛋白，但目前仍没有证据表明这些蛋白
是 SWI/SNF复合体组分．
我们实验室的最新研究证实 LFR蛋白是拟南

芥染色质重塑复合体的一个重要组分．遗传学分

析表明， lfr 突变体在营养生长阶段的子叶和真
叶以及生殖生长时期的花器官等均出现明显的发育

缺陷，表现为子叶间夹角变小、叶脉紊乱、莲座

叶上卷、花丝变短、雌雄蕊发育异常、育性丧失

等[29, 31, 44-45]．花序材料的基因芯片证据表明，LFR
调控一系列转录因子等基因的表达．有意思的是，

LFR与核心酶 SYD调控的基因存在很高的重叠性，
进一步表明 LFR-SYD染色质重塑复合体在植物发
育过程及基因表达调控等方面发挥着重要作用(河
北师范大学分子细胞生物学实验室待发表数据)．

4 展 望

近 20年来，科研工作者们已经在酵母、果蝇
以及人类细胞中纯化得到了 SWI/SNF染色质重塑
复合体，并在复合体的多样性以及功能机制研究方

面进行了大量透彻的研究．随着基因组学、蛋白质

组学的应用与发展，在小鼠以及人类等高等动物中

SWI/SNF染色质重塑复合体各组分参与细胞的增
殖分化、信号转导、肿瘤发生等过程中的调控机制

也逐步得以阐明．而植物胚胎后发育具有明显不同

于高等动物胚胎后发育的特征，因此我们推测植物

的染色质重塑复合体组分在进化中与其他真核生物

有所不同．本实验室有关 LFR的研究工作也印证

了我们的推测，在植物中确实存在不同于其他物种

的染色质重塑组分．植物中染色质重塑组分，例如

核心 ATP酶以及 SWI3家族的同源组分，均多于
动物中的相应同源组分，而这些同源蛋白在植物体

内发挥的作用又不完全冗余，因此在植物不同的发

育时期和不同的组织中，这些同源组分可能参与形

成不同的染色质重塑复合体．另外在植物中不同的

染色质重塑复合体时空特异调控的靶基因有哪些？

染色质重塑与组蛋白修饰以及非编码 RNA介导的
基因沉默之间，在调控植物发育过程中存在何种联

系与相互作用？这些问题都是非常有意思并值得深

入探讨的课题．

总之，目前已有的相关研究结果表明染色质重

塑在植物发育中发挥着至关重要的作用．复合体的

生化纯化等技术的突破，让我们能够从不同发育时

期的拟南芥不同的组织器官中通过生物化学手段纯

化出 SWI/SNF染色质重塑复合体，以进一步解析
植物中染色质重塑复合体的多样性以及特有的亚基

组分，这将推动植物特有的表观遗传染色质重塑功

能与机制的研究．同时，近年来复合体结构及活性

分析 、蛋 白质亲 和纯 化及串 联质 谱 技术

(IP-LC-MS/MS)、转录组测序(RNA-seq)和染色质免
疫共沉淀测序(ChIP-seq)等技术快速发展并得到广
泛应用，相信今后动植物中 SWI/SNF类染色质重
塑研究会得到更多更深入的信息．
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Abstract As one of the epigenetic regulation mechanisms, ATP-dependent chromatin remodeling participates in
various critical biological processes, including stem cell maintenance and differentiation, individual development,
and other physiological and pathological processes in higher plants and animals. Recently, studies on chromatin
remodeling have become one of hot fields in epigenetics. In this review, based on the recent progresses in the field
of chromatin remodeling in higher plants and animals, we summarized the mechanisms of chromatin remodeling,
and analyzed the diversity of the compositions and biological functions of chromatin remodeling complexes in
higher plants and animals. Significantly, the function of SWI/SNF chromatin remodeling complexes in plant
development under normal and environmental stress was emphatically summarized. This review will be helpful to
understand the molecular mechanisms of the chromatin remodeling in plants.
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