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摘要: 基因表达的激活和抑制是构成生机盎然、绚烂多彩的植物世界的核心机制。转录调控是基因表达至关重要的环节, 
其中转录抑制是通过阻碍目的基因的活化来实现基因转录负调控的。目前的研究已揭示出了多种植物基因转录激活的分

子调控机制, 但转录抑制方面的内容还相对较少。本文将从转录前起始复合物、染色质修饰重构、蛋白磷酸化、转录抑

制子等几方面的调控作用着眼, 概述在植物生长发育及胁迫防御过程中植物基因转录抑制的研究进展, 重点阐述转录抑制

子的抑制与解除作用, 为进一步解读此调控“密码”提供参考依据, 并为我们深入了解基因表达调控, 特别是植物防御反应

的分子机制提供参考。

关键词: 转录调控; 抑制机制; 转录抑制子

作为生命体遗传信息的载体, 基因组DNA储

存、复制和传递着遗传信息, 但这并未显露生物

的表型特征, 只有经过基因表达即转录和翻译, 才
可以充分地表现出每个生命体的独特特征。在长

期的进化过程中, 植物已形成了复杂且精细的基

因表达调控网络, 其具有极其严密的时空调节秩

序, 包括不同生长发育期和各种逆境胁迫下的转

录、RNA加工及翻译等调控机制。其中转录调控

是基因表达的起始也是最为重要的调控机制。基

因转录是通过RNA聚合酶II (RNA polymerase II)、
基因启动子及结合在启动子上的转录因子相互作

用来完成的, 控制着基因转录的激活、抑制、延

伸等行为。目前, 在植物中关于转录激活的调控

研究相对较多, 而对转录抑制的研究较少, 但转录

抑制在调节植物生长和抵抗逆境方面具有十分重

要的作用, 可以适当阻遏基因表达、关闭部分生

理代谢、减少植物自身能源消耗。本文将着重概

述植物体内可能存在的几种基因转录抑制机制。

1  转录前起始复合物抑制基因转录

在真核生物中, 基因转录时, RNA聚合酶II及
各通用转录因子TFIIA、TFIIB、TFIID、TFIIE、
TFIIF、TFIIH被招募到靶基因启动子区域, 形成转

录前起始复合物(pre-initiation complex, PIC)。
RNA聚合酶II全酶是基因转录起始和延伸的

关键作用酶, 它不仅提供一个靶位点促进转录因

子与启动子的结合, 而且还负责DNA双链的解旋

及催化磷酸二酯键的合成, 其对转录的调控是非

常直接的。全酶复合体一般是比较完整的, 各亚

基维持正确的构象和活性是全酶发挥作用的关键

要素。DNA结合转录因子可以通过与任何一个亚

基或表面的稳定接触 ,  实现将全酶集结到DNA
上。RNA聚合酶II大亚基C末端结构域(carboxyl- 
terminal domain, CTD)的磷酸化状态调控着基因

转录表达的起始和抑制。在拟南芥(Arabidopsis 
thaliana)中, CTD磷酸化酶1 (CTD phosphatase-like 
1, CPL1)是影响CTD磷酸化水平的重要因子。

CPL1可以与SHINY1 (SHI1)互作形成SHI1-SHI4/
CPL1复合物, 调节CTD的磷酸化状态, 降低RNA聚

合酶II的活性, 通过阻遏mRNA的加帽和延伸, 抑
制转录, 进而参与调控拟南芥对逆境的响应及离

子吸收等过程(亓钰莹等2016; Bang等2008; Jiang
等2013)。

RNA聚合酶II起始转录需要装配通用转录因

子在基因的核心启动子区域, 而TFIID是主要的序

列特异性DNA结合通用转录因子, 包含TATA盒结

合蛋白(TATA box-binding protein, TBP)和TBP相关

因子(TBP-associated factor, TAF)。其中TBP是TFIID
的主要成分, 也是RNA聚合酶II特异性转录的必要

成分。抑制基因转录的一个重要机制是阻止TBP
与DNA-TATA盒的结合(Carey等2009)。此外, 其他

通用转录因子的作用也是不容忽视的, 其中TFIIA
和TFIIB的辅助对于TBP和TATA盒的结合也是不

可或缺的, 其能增强TBP与TATA结合的稳定性, 所
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以阻碍通用转录因子之间的互作也能抑制基因的

转录(Carey等2009; Gaston和Jayaraman 2003)。
2  染色质结构与修饰抑制基因转录

植物基因组DNA储存在细胞核内的染色体

中, 以核小体作为真核细胞染色体的基本单位。

核小体是由DNA盘绕在组蛋白八聚体核心外周所

构成的 ,  其进一步组装会干扰DNA的复制和表

达。在转录过程中, 核小体结构往往会阻碍RNA
聚合酶和其他转录因子与DNA链的结合, 并且在

一定程度上影响转录起始复合物沿DNA链的移

动。当核小体处于核心启动子位置时, 将会抑制

转录起始(Wu和Grunstein 2000; 屠郑等1995)。
在基因转录表达过程中, 染色体结构起着极

为重要的作用。染色质对基因转录抑制的影响包

括改变染色质-DNA的联系和内部染色质的联系, 
这些变化是通过组蛋白的修饰完成的。其中, 组
蛋白的乙酰化和去乙酰化是基因活化和抑制过程

中的主要调控机制, 组蛋白去乙酰化会形成一个

闭合的阻遏性染色体结构致使染色体失活(Berger 
2002; Davie 1998)。植物组蛋白去乙酰化在基因组

稳态、转录调控及生长发育方面都具有十分重要

作用, 催化该过程的去乙酰化酶(histone deacetylases, 
HDACs)与多种染色质重塑因子及转录因子互作, 
在植物许多生物学进程中参与转录抑制过程(Liu等
2014)。例如, HDAC6通过组蛋白去乙酰化作用参

与植物开花时间的调控进程(Wu等2008), HDAC6
与HDAC19在胚胎形成的过程中调控LEAFY COT-
YLEDON 1 (LEC1)、FUSCA 3 (FUS3)和ABA IN-
SENSITIVE 3 (ABI3)的表达(Tanaka等2008)。在水

稻(Oryza sativa)中, HDACs的表达是受胁迫相关激

素如脱落酸(abscisic acid, ABA)、茉莉酸(jasmonic 
acid, JA)、水杨酸(salicylic acid, SA)等调控的(Fu
等2007; Hu等2009)。Anzola等(2010)发现组蛋白

乙酰化和去乙酰化的拮抗活性依赖于生长素-响应

的靶基因的转录调控; 在激素作用下, 染色质重塑

成分PROPORZ1 (PRZ1)能募集组蛋白乙酰化酶, 
调整相关基因转录调控的激活与抑制活性的平

衡。Dnmt3L属于DNA甲基化转移酶Dnmt3家族, 
能通过保守的植物同源结构域相似元件[plant 
homeodomain (PHD)-like motif]与组蛋白去乙酰化

酶HDAC1互作抑制转录, 并且该抑制机制与其甲

基化活性关系不大(Deplus等2002)。

DNA甲基化和组蛋白乙酰化是影响基因表达

稳定性的两种最主要的表观遗传学标记。近年来

研究发现DNA甲基化和去甲基化也是调控染色质

构象从而影响基因表达的重要机制。据统计, 植
物中DNA甲基化可以达到6%~30% (Chen和Li 
2004), 主要是发生在DNA序列的CpG二核苷酸和

CpNpG三核苷酸的胞嘧啶碱基上。5-胞嘧啶DNA
甲基转移酶(cytosine-5 DNA methyltransferases, 
C5-MTases)是DNA甲基化的主要作用酶, 其可以

识别特殊的DNA序列同时可以催化甲基从共辅助

因子AdoMet转移到嘧啶环的C5上, 致使胞嘧啶甲

基化, DNA转录过程中碱基无法正常配对, 抑制基

因转录。根据线性结构域组装, C5-MTases可以分

为四个家族: DRMs (domains-rearranged methyl-
transferases)、METs (methyltransferases)、CMTs 
(chromomethyltransferases)和Dnmt2 (DNA methyl-
transferase homologue 2), 这些甲基转移酶在相关

因子的激活下催化DNA序列上的甲基转移, 调控

基因转录(Pavlopoulou和Kossida 2007)。植物中的

CpG甲基化结合域(methyl-CpG-binding domain, 
MBD)蛋白可以识别DNA上的CG位点, 染色质构

象重塑, 招募组蛋白乙酰转移酶和甲基转移酶从

而抑制基因转录(Ng等1999)。拟南芥中已发现13个
典型的MBD蛋白, 其中MBD5、MBD6和MBD7可
以特异性地结合到DNA的CG位点上, 是造成DNA
甲基化抑制基因转录的关键作用蛋白(Zemach和
Grafi 2007)。
3  蛋白磷酸化/去磷酸化作用抑制基因转录

基因的转录受基因启动子及转录因子的控制, 
而在此过程中转录因子的磷酸化状态与其活性关

系密切, 主要体现在3个水平上: 控制转录因子从

细胞质到细胞核的运转 ,  影响转录因子与特异

DNA序列的结合, 调节转录因子激活活性。

在油菜素内酯(brassinosteroids, BRs)信号转导

通路中, 在没有BRs的情况下, BIN2作为BR信号通

路的负调控因子, 使转录激活因子BZR1/BES1发
生磷酸化, 从而使其被蛋白酶降解或与14-3-3胞质

滞留酶结合而不能与BR响应基因结合, 抑制响应

基因的转录表达; 当BRs信号存在时, BIN2导致的

转录因子BZR1/BES1的磷酸化被PP2A解除, 从而

使得转录激活子与应答基因的启动子结合, 目的基

因顺利启动(Ye等2011; Clouse 2011; Wang等2012; 
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Gruszka 2013)。再如以PYR/PYL/RCAR为受体的

ABA信号转导通路中, 在ABA不存在的情况下, 
PP2C作为该通路中的关键负调控子, 以高活性的

状态存在于胞质中, 使下游活性组件SnRK2去磷

酸化, 抑制了其活性, 从而中断了下游的反应, 使
ABA信号应答基因的转录受到抑制; 当ABA存在

时, 结合了ABA的PYR/PYL/RCAR与PP2C相互作

用, 掩盖了PP2C的磷酸酶活性位点, 而使SnRK2活
化, 通过蛋白磷酸化作用激活下游转录因子AREB/
ABF, 从而激活了ABA应答基因的转录表达(Dong
等2015; Umezawa等2010; 易文凯等2012)。
4  转录抑制子抑制基因转录

在植物细胞内, 转录抑制子的作用有以下两

条: 一是在非胁迫或伤害作用下, 抑制防御及胁迫

基因, 二是参与胁迫相关基因表达的受控激活, 从
而避免防御反应的过度失控(杜娟和柴友荣2008)。

如HsfB1和HsfB2b是热诱导Hsfs基因和一些热激

蛋白基因的转录抑制子, 在非热激胁迫条件下抑

制拟南芥中的热激响应基因; 但在热胁迫条件下, 
HsfB1和HsfB2b是热胁迫诱导蛋白基因表达的必

要存在 ,  调控植物的获得性耐热反应 ( Ikeda等
2011)。研究表明, 转录抑制子通常是通过与DNA
启动子直接结合或是与其他转录因子互作抑制结

构基因的转录活性的(图1)。
4.1  抑制子直接与启动子DNA结合抑制转录

许多转录抑制子可以直接与结构基因启动子

结合抑制基因表达(图1-A), 如拟南芥EAR蛋白家

族中的AtERF4抑制子, 可以单独直接结合到茉莉

酸-乙烯依赖的PDF1.2基因的启动子上抑制转录, 
经茉莉酸或乙烯刺激后AtERF4与PDF1.2的启动

子分开, PDF1.2启动转录(Yang等2005)。转录因子

WRKY40是ABA介导的种子萌发和生长过程中负

图1  可能的转录抑制子抑制机制及其解除机制

Fig.1  Possible repression and release mechanisms of transcriptional repressors
A: 抑制子直接与启动子结合抑制转录; B: 通过与激活子竞争DNA结合位点抑制转录; C和D: 形成转录抑制复合体抑制转录; E: 通过

改变基因构像抑制转录; F: 通过募集HDAC抑制转录; G: 通过降低激活子与基因的结合活性抑制转录。
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调控子, 能够抑制ABA响应基因如ABI5的表达; 跨
膜蛋白ABAR是拟南芥叶绿体中的ABA受体, 其
C端能与WRKY40互作, 在缺乏或低浓度ABA时, 
WRKY40与ABI5等的启动子直接结合抑制基因的转

录表达; 当ABA浓度升高后, WRKY40离开细胞核到

胞质中, 高水平的ABA信号促进ABAR-WRKY40
的互作, ABAR通过下调WRKY40的表达, 消除

WRKY40对ABA响应基因的抑制作用, 启动转录

(Shang等2010; Zhang等2014)。Song等(2013)发现

bHLH亚家族IIId转录因子作为转录抑制子负调控

JA响应, 与MYC2、WD-repeat/bHLH/MYB复合物

等转录激活子通过竞争相同的DNA目标结合序列

发生对抗, 从而共同调控JA反应使植物更好地防

御外界胁迫, 适应环境的变化(图1-B)。
4.2  形成转录抑制复合体抑制转录

研究发现, 更多的抑制机制是蛋白抑制复合

体抑制基因转录, 此机制较为复杂, 但其分子机制

的探索可以很好地解读植物适应环境的调控“密
码”。目前报道的主要有以下几种:

(1)抑制蛋白作用于转录复合体抑制基因转

录。MYC2介导的JA信号途径的开关就是典型的

例子。转录因子MYC2是JA信号途径中的正调节

子, 它通过与JA响应基因启动子上G-box元件结合

激活基因的转录表达; JAZs是JA信号途径中的一

类抑制蛋白, 在无或低水平JA时, JAZ与MYC2互
作并通过TIFY基序与NINJA互作结合, NINJA还与

TPL互作从而形成了一个TPL-NINJA-JAZ-MYC2
抑制复合体, 共同发挥抑制作用, 抑制JA-响应基因

的转录表达; 而当JA浓度升高后, JAZ被降解, NIN-
JA-TPL抑制复合体被解除, MYC2被释放激活JA
响应基因的表达(Pauwels等2010) (图1-C)。有研究

发现, 拟南芥NPR1蛋白是SA诱导的系统获得性抗

性(systemic acquired resistance, SAR)的关键调控因

子, 通过与转录因子TGA互作结合到PR-1基因的

启动子上。低水平SA时, TGA-NPR1复合体的活

性被结合在NPR1 C端末端的NIMIN2蛋白抑制, 
PR-1基因的转录表达也因此被抑制; 高浓度SA刺

激时, NIMIN2从NPR1上释放出来, 抑制解除, PR-1
基因的表达被激活(Weigel等2005; Maier等2010) (图
1-D)。在水稻中, GA信号诱导了糊粉细胞Amy32b 
α-淀粉酶基因的表达。GAMYB是GA诱导的转录

激活子, 而OsWRKY71作为一个转录抑制子通过

与GAMYB互作抑制GA应答反应。而GA能在转

录或转录后水平上下调OsWRKY71的表达, 分解

OsWRKY71蛋白。所以当植物内GA浓度升高后, 
抑制解除, 启动了α-淀粉酶基因的表达(Zhang等
2004)。

抑制蛋白还可通过降低激活子的相对浓度抑

制转录。在矮牵牛(Petunia hybrida)中, 花青素的

合成是在受到胁迫的叶子、发育中的花果等部位

开始的, 通过形成MYB-bHLH-WDR (MBW)复合

物调控着花青素基因的转录表达。在非诱导条件

下 ,  活跃的MYB抑制子高表达 ,  抑制子结合到

MBW复合物上通过其上的EAR元件抑制花青素

基因的表达。但受到诱导后, MYB激活子被激活, 
其量超过抑制子, 从而形成MBW激活复合物, 启
动花青素基因的表达(Albert等2014)。Jun等(2015)
研究发现MYB2作为一个转录抑制子, 是MBW激

活复合物的组成部分, 在发育的进程中调控着花

青素和原花青素在时间和空间上的格局。

(2)多个蛋白互作改变基因构像而抑制转录。

玉米(Zea mays)的咖啡酸-O-甲基化转移酶(cate-
chol-O-methyl transferase, COMT)是木质素合成的

关键酶。在玉米中, 结合于COMT不同顺式作用元

件上的两个转录抑制子MYB11和ZML2互作使

COMT基因发生折叠, 加剧了对COMT基因的抑制; 
而当遭遇伤害或JA信号时, MYB11和ZML2被降解

解除了这种抑制使得基因顺利表达(Vélez-Bermú-
dez等2015) (图1-E)。

(3)通过募集组蛋白去乙酰化酶改变染色质构

象来抑制转录。转录因子通过与HDACs互作, 从
而实现基因的转录抑制。Song等(2005)研究发现

转录因子AtERF7作为一个抑制子与ABA响应基因

启动子区的GCC-box结合, 而AtERF7的转录抑制活

性能被与之互作的蛋白激酶PKS3和AtSin3 (SWI- 
independent 3)增强, 而AtSin3又可以与组蛋白去乙

酰化酶HDA19互作。因此, 由于HDA19的间接作

用将该染色质去乙酰化, 使得组蛋白与DNA的结合

更加致密从而抑制了ABA响应基因的表达 (图
1-F)。Hill等(2008)发现AGAMOUS-like 15 (AGL15)
是在植物胚胎中优先表达的MADS结构域转录因

子, 其与SIN3/HDAC复合体互作, 抑制下游靶基因
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的转录表达。JAZ蛋白如JAZ1、JAZ3和JAZ9能与

HDA6互作, 使染色质凝聚从而抑制转录(Zhu等
2011)。因此, JAZ介导的JA响应基因的转录抑制

很可能是通过建立一个闭合的染色体状态来阻止

JA响应的转录激活子与其目标片段结合的(Kazan
和Manners 2013; Pauwels和Goossens 2011; Wager
和Browse 2012)。

(4 )抑制子与转录激活因子结合降低其与

DNA的结合活性而抑制转录(图1-G)。植物拥有一

个复杂的热胁迫转录因子(heat shock factors, Hsfs)
家族, 其中A4是热胁迫响应基因的强力激活子, 而
A5是A4活性的专一抑制子, 在没有热激信号时, 
A5通过与A4的OD域结合形成异聚体改变了A4的
聚合状态, 致使其与DNA的结合活性下降; 但当热

胁迫存在时, A4结构域发生改变, 自身聚合成低聚

物结合到特定区域激活了热胁迫相关基因(Baniwal
等2007)。Song等(2011)研究发现在无JA信号时, 
JAZ与MYB21和MYB24互作, 减弱MYB与目的基

因启动子的结合功能, 抑制下游基因的表达; 当JA
浓度升高后, JAZ被降解, MYB21和MYB24被释放

从而激活了下游JA响应基因的转录表达。

4.3  抑制子解除机制

植物在发育到特定时期或受到信号诱导时, 
解除抑制因子才能使目的基因顺利表达, 使植物

更好的满足生长与生存的需求。然而, 由于抑制

机制多样, 抑制解除机制也表现出多样性, 目前研

究发现的主要有以下几种:
(1)降解: 在非胁迫生长条件下, JA响应反应被

JAZ蛋白抑制, 为了抑制参与JA信号通路特异性反

应的转录因子MYC2、MYC3、GLABRA3 (GL3)、
PRODUCTION OF ANTHOCYANIN PIGMENT 1 
(PAP1)等的活性, JAZ蛋白通过与之结合并募集共

抑制子 ,  如TOPLESS (TPL)或TPL相关蛋白

(TPL-related proteins, TRPs)、NINJA及染色质修

饰蛋白如组蛋白去乙酰化蛋白来抑制JA响应基因

的转录活性(Zhu等2011; Kazan 2006; De Geyter等
2012; Cheng等2011)。当受到胁迫诱导, JA信号通

路激活后, JAZ蛋白被CORONATINE INSENSI-
TIVE 1 (COI1)募集到SCFCOI1复合体上泛素化并进

一步通过26S蛋白酶体发生降解, 使得与JAZ互作

的转录激活子发生去抑制, 从而调控各种JA相关

防御反应和发育进程的响应基因的转录表达(Song
等2011, 2013)。在生长素信号通路中, Aux/IAA蛋

白抑制Rac诱导的生长素响应基因的表达, 且Rac 
GTPases能被生长素迅速激活, 刺激泛素化和26S
蛋白酶体加速Aux/IAA的降解, 激活下游基因的活

性, 从而导致生长素诱导基因的去抑制作用, 启动

转录(Tao等2005)。植物激素ABA在植物的发育阶

段和防御反应中扮演着非常重要的作用。Pandey
等(2005)发现APETALA2 (AP2)结构域类的转录因

子ABR1是拟南芥中的一个ABA胁迫诱导基因抑

制子, ABR1的破坏增强了ABA和NaCl诱导的相关

基因的表达。

(2)解离: 在伤害信号作用下胁迫相关基因受

控激活, 转录抑制子从目的基因上解脱下来, 抑制

解除转录启动, 但其自身的mRNA及蛋白水平没有

大的波动。如ABA通路中的WRKY40转录因子就

是在ABA信号作用下, 从目的基因启动子上解离

下来而解除抑制的, WRKY40自身并没有被破坏

(Shang等2010)。
(3)其他: 植物中的抑制解除机制不拘一格, 除

上述的两种方式外, 还有多种其他方式。Chandran
等(2014)研究发现非典型的E2F类转录抑制子

DEL1能抑制SA激素的积累, 是植物激素的明确调

控因子; Enhanced Disease Susceptibility 5 (EDS5)
是SA含量和免疫力提升的必要因子, 其启动子能

与DEL1直接结合, 抑制DEL1的活性, 从而通过控

制SA的含量调控生长和免疫之间的平衡。还有在

伤害信号下由于互作蛋白的结构域发生改变而导

致抑制蛋白不能结合, 从而解除抑制, 如热胁迫下

HsfsA4的结构域发生改变而导致的抑制子A5的解

除(Baniwal等2007), 以及SA信号下NPR1结构域的

变化导致的NIMIN2释放(Maier等2010)。
5  结语

植物在长期的进化过程中形成了精细的基因

调控网络, 而可逆的转录抑制与解除反应对于植

物适应环境并满足自身生长发育需要具有十分关

键的作用。诚然, 目前为止转录抑制机制的研究

取得了较大的进展, 但尚有很多问题没有得到解

决, 例如, 静默时正调控和负调控的转录因子的互

作关系, 感受到信号后或激活或解除的具体机制, 
甲基化、磷酸化等修饰作用对于转录负调控的生
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化机制, 以及一些转录抑制因子在特殊情况下发

挥正向调控作用的机制等。因此, 对转录抑制机

制的深入探索具有相当重要的生物学意义, 不仅

有助于进一步揭示植物防御外界伤害和调控自身

发育状态最关键和最本质的分子机制, 还对人工

抑制与去抑制技术的发明和改进有重要指导意义, 
从而使目的基因得以定向调控和改造, 以更好地

满足人类的需求。此外, 对植物转录抑制机制的

明晰, 还有助于解析植物诱导型启动子的作用机

理, 为深刻认识植物应对环境、适应环境的进化

等提供重要的参考。
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Abstract: Activation and inhibition of gene expression are the core mechanisms for forming the lifeful and 
splendid plant world. The regulation of gene expression at transcriptional level is a crucial process, in which the 
transcriptional repression is achieved by inhibiting the target gene activation. Although the gene activation 
mechanisms involved in plant defensive response and development have been revealed a lot, little is known 
about the gene repression mechanism. So we focus on the research in the field of transcriptional repression in 
plant development and defensive response from the perspectives of pre-initiation complex, chromatin modifica-
tion and remodeling, protein phosphorylation, and transcriptional repressors. Particularly, the gene inhibition 
caused by the transcriptional repressors and its release mechanisms are described in detail. This review could 
provide useful information for further interpreting the code of plant transcriptional regulation, and improve our 
understanding of the gene expression and regulation, as well as the molecular mechanisms governing plant 
stress response.
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