
玉 米 科 学 2021，29(6)：50～58 Journal of Maize Sciences
文章编号：1005-0906(2021)06-0050-09 DOI: 10.13597/j.cnki.maize.science.20210608

缺氮胁迫下玉米组蛋白乙酰化
相关酶的动态表达特征

余娇娇，沈 涛，张晓东，王雅妮
(玉溪师范学院化学生物与环境学院，云南 玉溪 653100)

摘 要：研究缺氮对玉米自交系B73组蛋白修饰酶的影响，分析组蛋白修饰如何对玉米发育过程中土壤氮浓

度的波动进行微调适应不同的氮浓度环境提供一定的理论依据。结果表明，吐丝后1～2周，缺氮雌穗的穗长和干

重分别降低16.2%～19.7%和35.6%～44.4%，氮浓度在吐丝后第二周降低13.3%。利用qRT-PCR技术，对玉米苗期

以及雌穗形成关键时期的组蛋白乙酰化酶(GCN5和 HAT-B)和去乙酰化酶基因(HD1b，HD2，HDA101，HDA102，
HDA106和HDA108)的表达进行分析，苗期缺氮 8 d，除HAT-B基因外，其余 7个基因的表达水平均急剧上升；缺氮

36 h，HAT-B、HDA101、HD1b和HD2基因的表达量增加；缺氮处理2 d，基因HDA106和HDA108的表达水平下调。吐

丝期雌穗，除HAT-B、HD1b和HD2基因外，其余5个基因都有较高的表达水平；在吐丝期前1周，缺氮导致HDA101

和HDA106基因的表达水平均显著上调；基因HD1b和HD2在吐丝期后第二周表达水平则明显下调。缺氮胁迫使

ZmHATs和ZmHDACs的表达可能存在协同性、功能分化性、时空摆动性以及通过不同途径调控植物对缺氮胁迫的

响应等特征，说明ZmHATs和ZmHDACs在玉米缺氮胁迫适应中发挥着重要作用。
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Dynamic Expression Patterns of Corresponding Enzymes of Histone
Acetylation Modification in Maize under Nitrogen Deficiency

YU Jiao-jiao, SHEN Tao, ZHANG Xiao-dong, WANG Ya-ni
(School of Chemical Biology and Environment, Yuxi Normal Universtiy, Yuxi 653100, China)

Abstract: HHistone acetylation modification as key epigenetic factors in regulating the expression of genes in
multiple aspects of plant growth, development, and response to stresses. The results showed that ear was 16.2%-
19.7% shorter from 1 to 2 weeks after silking under N limitation compared to that with sufficient N supply. During
the same time, the dry weight(DW) of the N deficient ear was 35.6%-44.4% less than that of the N sufficient ear.
The N concentration abruptly dropped in the maize ear at TAS, with an approximately 13.3% decrease. qRT-PCR
amplification was conducted to analyze the expression level of histone acetylases(GCN5 and HAT-B) and deacety⁃
lases (HD1b, HD2, HDA101, HDA102, HDA106 and HDA108) under nitrogen deficiency . During the seedling stage,
all HTAs and HDACs were up-regulated at 8 days, except HAT-B. The expression of HAT-B, HDA101, HD1b and
HD2 also increased at 36 h under nitrogen limitation. After low nitrogen treatment for 2 days, the expression of
HDA106 and HDA108 were down-regulated. At silking stage, except HAT-B, HD1b and HD2 genes, all genes had a
higher expression levels under nitrogen deficiency. At one week before silking, the expression of HDA101 and
HDA106 were significantly up- regulated due to nitrogen deficiency. However, the expression of HD1b and HD2

were significantly down- regulated at two weeks after silking. The regular expression of histone acetylases and
deacetylases under nitrogen deficiency indicated that an important role of histone acetylation modification in maize’
s adaptation to nitrogen deficiency stress during growth and development.
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氮是一种重要的大量元素，在植物生长发育过

程中起着至关重要的作用[1]。玉米是已知的对施氮

表现出高产量的作物之一，导致其生产中需大量氮

肥的投入 [2]。不同氮素环境下，植物拥有多层感应

和适应机制以响应氮素的利用，其包括植物形态、生

理和分子机制上的反应[3]。表观遗传调控就是植物

应答多变环境的调控机制之一，如组蛋白修饰——

核小体核心组蛋白N-末端发生翻译后的各种修饰，

包括乙酰化、甲基化、磷酸化和泛素化等[4]。植物中

的乙酰化、某些磷酸化和泛素化都与基因的转录激

活有关 [5]。组蛋白乙酰化作用受组蛋白乙酰化酶

(HATs)和去乙酰化酶(HDACs)调控，这两类酶参与大

量逆境胁迫相关基因的表达[6～8]，尤其是在植物生长

过程中氮素匮乏的情况下，表观修饰通过调控大量

与胁迫和生理作用相关的基因来响应外界缺氮的环

境压力。在拟南芥中，HATs 由四个家族组成，

GNAT(GCN5-type HATs)、MYST、CBP和 TAF1几乎

都能促进基因的转录[9]。玉米HAT-A类组蛋白乙酰

化酶位于细胞核，HAT-B类位于细胞质 [10]。玉米

HAT-A又分为 HAT-A1和 HAT-A2[11]，通过调控 8、
16、20号赖氨酸的乙酰化作用参与植物的转录激

活、DNA修复以及其他生物学过程[12，13]。在玉米H4
组蛋白中，HAT-A或HAT-B通过调控5、12号赖氨酸

的乙酰化修饰参与 DNA 复制 [14，15]。GCN5 是 Spt-
Ada-Gcn5乙酰化酶亚基的一个催化剂和转录受体

(ADA)。在拟南芥中ADA和GCN5可以通过与CBF1

转录因子的作用提高植物对冷胁迫的耐受力。

CBF1通过招募ADA/SAGA-like复合体来介导靶基

因染色体的重塑，从而激活下游冷胁迫基因的转

录。组蛋白乙酰化调节养分内稳态的研究显示，组

蛋白乙酰化转移酶GCN5基因突变导致铁从拟南芥

根到地上部的运输受阻[16]。此外，5个GCN5的靶基

因被鉴定出参与铁内稳态过程，如FRD3基因，1个
参与铁营养调节的关键基因，GCN5通过分别调控

这些基因的H3组蛋白的 9号和 14号赖氨酸乙酰化

水平 (H3K9ac，H3K14ac)，进而调控它们的转录表

达。在拟南芥中，GCN5介导的组蛋白乙酰化修饰

通过At4-miR399-PHO2途径在磷饥饿反应调控中

发挥重要作用 [17]。植物 HDACs 主要包括 RPD3/
HDA1、SIR2、HD2三大家族，与基因的表达抑制相

关。在所有真核基因组中，RPD3/HDA1 是一个超家

族 [18]。Rpd3类型组蛋白去乙酰化酶 HDA6，是一个

参与调控叶片衰老和非生物胁迫的关键表观遗传调

节器[19，20]。HDA6通过调节冷胁迫响应基因的表达，

在植物低温耐受性中发挥关键作用[21]，也能通过调

控乙酸生物合成途径相关基因的表达，参与干旱胁

迫[22]。在拟南芥中，HDA6和HDA19通过调控组蛋白

去乙酰化作用响应生物和非生物胁迫[23]。通过对拟

南芥HDA19的研究发现，组蛋白乙酰化参与磷的内

稳态[24]。拟南芥HDA19突变和超表达结果显示，在

缺磷和磷充足的条件下，HDA19都是控制根细胞伸

长的一个关键因素，同时参与调控磷饥饿诱导的一

些关键基因的表达，如磷的感受和信号传导基因。

AtHD2C是植物特有的HD2家族去乙酰化酶基因，

过表达HD2C株系通过调控ABA应答基因提高拟南

芥对盐和干旱的耐受性[25]。hd2c突变体在种子萌发

过程中对ABA和NaCl的敏感性增加，对盐胁迫的耐

受性则降低[26]。水稻HDAC家族不同成员的表达水

平因不同非生物胁迫(冷胁迫、渗透、盐害以及激素

ABA、JA和水杨酸)而差异表达[27]。西红柿在不同的

非生物胁迫条件下(NaCl、脱水、高温和低温)，9个Sl⁃
HDACs的转录水平均受不同程度的诱导，其表达量

的差异说明，在不同的逆境胁迫应答中其可能发挥

不同的作用[28]。此外，在玉米中已有 15个HDAC基

因被证实，其基本功能与基因的转录抑制有关 [29]。

本研究以自交系B73为试验材料，利用qRT-PCR技

术，分析研究玉米苗期(0、12 h、24 h、36 h、2 d、4 d、6 d、
8 d、10 d、12 d)以及雌穗形成关键时期(吐丝前一周、

吐丝期、吐丝后一周、吐丝后两周)，缺氮影响玉米组

蛋白乙酰化酶基因(GCN5和HAT-B)和去乙酰化酶

基 因 (HD1b，HD2，HDA101，HDA102，HDA106 和

HDA108)的表达水平的方式，研究缺氮通过调控组

蛋白乙酰化修饰作用影响玉米的生长发育的机理，

为提高玉米氮素利用效率(NUE)，深入了解玉米是

如何感知氮素，组蛋白修饰是如何对其发育过程中

土壤氮浓度的波动进行微调，为适应不同的氮浓度

环境提供一定的理论依据。

1 材料与方法

1.1 材料种植

选取玉米自交系B73为实验材料。玉米在恒温

培养室采用水培方法进行种植，采用14 h光照强度

为300 μmol/(m2·s)和10 h黑暗交替的长日照方式种

植(白天 28℃，夜晚 22℃)，培养室相对湿度为 60%。

移栽前种子先在10% H2O2中浸泡30 min消毒，随后

用去离子水冲洗 3～4次后浸泡在饱和硫酸钙溶液

中约5 h，最后取出种子摆放在湿润的滤纸上于28℃
培养室避光萌发。待胚根长至 2 cm 左右时，用

40×20 cm的湿润滤纸将种子卷成长筒状放置于去

离子水中继续避光生长，长至两叶一心时，选取长势
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一致的幼苗移栽到培养罐中，每罐移栽 5棵苗，且

保持罐内通气良好。培养罐内的营养液配方，

0.25 mmol/L KH2PO4，2 mmol/L NH4NO3，2 mmol/L
CaCl2，5×10- 6 mmol/L (NH4)6Mo7O24，1×10- 3 mmol/L
ZnSO4，0.65 mmol/L MgSO4，0.2 mmol/L Fe-EDTA，

1×10-3 mmol/L MnSO4，0.1 mmol/L KCl，1×10-4 mmol/L
CuSO4，0.75 mmol/L K2SO4 和 1×10- 3 mmol/L H3BO3。

低氮处理除将NH4NO3浓度降低至0.1 mmol/L外，其

他营养元素浓度保持不变。营养液 pH值统一调至

6，且每隔两天更换1次新的营养液。待苗长至五叶

一心时取样，每个处理取3个生物学重复，取样时间

设置为0、12 h、24 h、36 h、2 d、4 d、6 d、8 d、10 d、12 d；
当 50%的植株花丝长至 1～2 cm时为吐丝期，并标

记长势一致的植株用于吐丝后一周和吐丝后两周雌

穗的取样，每个处理取 3个生物学重复。样品用铝

箔纸包裹后迅速冻于液氮中最后保存至-80℃冰箱

用于后续实验。

1.2 测定项目与方法

氮浓度测定采用H2SO4-H2O2消煮法。称取研

磨成细粉的烘干样品约0.1 g置于消煮管中，并加入

5 mL浓H2SO4混匀后静止过夜。次日，向消煮管中

加入3 mL H2O2混匀后在300℃消煮炉上消煮30 min，
多次重复消煮至管中液体澄清。消煮液冷却后用去

离子水定容至 75 mL，取 5 mL混匀液体在凯氏定氮

仪中测定氮浓度。

玉米植株总RNA的提取根据Trizol试剂的操作

说明书进行 (Invitrogen)，RNA 提取后使用 DNase I
(Fermentas)在37℃消化处理30 min进行纯化。纯化

后的RNA用M-MLV反转录酶(Invitrogen)逆转录成

cDNA。反转录程序：65℃加热5 min，37℃孵育50 min
和 70℃加热 15 min。定量 PCR引物序列见表 1，产
物长度大约为 200 bp左右，GC含量为 40%～60%，

退火温度60℃。Real-time PCR反应在Bio-Rad iCy⁃
cler iQ5(Bio-Rad)定量仪中使用 SYBR Green Real
Master Mix(Takara)试剂进行。RT- qPCR扩增程序：

94℃预变性 2 min，40 个扩增循环 (94℃变性 20 s，
60℃退火 20 s，72℃延伸 20 s)。数据分析使用 2-ΔΔC(t)

的 方 法 计 算 基 因 的 相 对 表 达 量 [30]，即 ΔCT =
CT Treatment/Control - CT Ubi，ΔΔCT = ΔCT Treatment - ΔCT Control，倍数

变化 =2-ΔΔC(t)。玉米的Ubiquitin(GRMZM2G409726)基
因作为内参，为了排除生长发育对实验结果的影响，

统一将对照标准化 1。每个实验处理有 3个生物学

重复，每个生物学重复又设置两个技术重复，同时设

置阴性对照。

1.3 数据处理与分析

利用SAS(Statistical Analysis System)统计软件对

基因的相对表达量进行统计分析。

2 结果与分析

2.1 缺氮胁迫抑制玉米的生长发育

缺氮一般会抑制穗的生长。吐丝后 1～2 周

(OAS，TAS)，缺氮雌穗的穗长比对照缩短 16.2%～

19.7%。与此同时，缺氮雌穗的干重(DW)比氮充足

的雌穗降低35.6%～44.4%。在吐丝后第二周，缺氮

雌穗的氮浓度急剧降低，大约下降13.3%(图1)。
2.2 缺氮胁迫对玉米苗期组蛋白乙酰化相关酶表

达水平的影响

组蛋白乙酰化修饰作为一种重要的表观遗传调

控机制，主要由组蛋白乙酰化酶基因 (GCN5 和

HAT-B)和去乙酰化酶基因 (HD1b、HD2、HDA101、
HDA102、HDA106和HDA108)调控。B73缺氮玉米幼

苗中，组蛋白乙酰化酶基因GCN5和HAT-B的表达

水平在0、12 h、24 h、2 d、4 d、6 d、10 d、12 d均不受缺

氮胁迫影响。缺氮 8 d，GCN5基因上调表达 4倍。

相反，HAT-B基因在缺氮36 h表达水平已经达到峰

值，上调表达约5.3倍(图2)。
植 物 HDACs 基 因 HD1b、HD2、HDA101、

HDA102、HDA106和HDA108，根据基因表达模式的

结果，将其划分为3类。

表1 荧光定量PCR的引物序列

Table 1 The primer sequences for qPCR
基因名称

Gene name
GCN5

HAT-B

HDA101

HDA102

HDA106

HDA108

HD1b

HD2

ZmUbiquitin

基因序列(5'-3')
Gene sequence

GGACGGCTGAAGTTTCTCTG
GCTTGCATAAGGGCGATAAG
CAGCTGACCTGATGGAGACT
TTGGCATCTGCAACAGACGC
GCCATACTCGAGCTGCTCAA
TAGAGGGACATTCAGGGAGT
TCATTGGCGAGGGATCGTTT
TCTCATTTGGGAGTTCTGTG
AGATAGTTCCGATGAAGAGC
GAGTCATCTTCCTCAGACAT
GCTTTAACGTCGGTGAGGAC
GGCGAGGACGATGTCGTTGA
CCACCTTTCGTGGTCTGTTT
AGCGTGCAACATTTCTGATG
AGTTGCTGCACCCTCAAAAT
CGGAACTTTCAGCAGGTCTC
TAAGCTGCCGATGTGCCTGCGTCG
CTGAAAGACAGAACATAATGAGCACAG



注：误差棒代表3个独立的生物学重复的标准误(*，P<0.05；**，P<0.01)。OBS表示吐丝期前一周；Silking表示吐丝期；OAS表示吐丝期后一周；

TAS表示吐丝期后两周。CK表示对照；LN表示低氮处理。下表同。

Note: Each bar indicated mean + SE of three biological replicates (*, P<0.05; **, P<0.01). OBS, one week before silking; OAS, one week after silking;
TAS, two weeks after silking. CK, control; LN, low nitrogen.

图1 缺氮对玉米生长的影响

Fig.1 N limitation inhibited maize growth in B73

图2 B73苗期组蛋白乙酰化酶的动态表达

Fig.2 Dynamic expression of histone acetyltransferases at maize B73 seedlings under low nitrogen
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缺氮导致玉米幼苗中HDA101基因在36 h上调

表达2.4倍，持续缺氮8 d该基因的表达倍数急剧上

升，约为 11.1倍；其余时间点，HDA101基因的表达

水平均未受缺氮胁迫影响(图 3)。HD2作为植物特

有的 HD2 家族去乙酰化酶基因，其表达结果与

HDA101基因相似，缺氮 36 h表达倍数上调 1.7倍；

缺氮8 d HD2基因的表达水平达到1个峰值，上调表

达约 4.3倍。基因HDA102、HDA106和HDA108缺氮

胁迫后表现出相似的表达模式。基因HDA102在缺

氮12 h的幼苗中显著下调0.6倍，缺氮胁迫8 d出现

急剧上升趋势，上调表达4.6倍。与HDA102基因相

似，HDA106基因在缺氮2 d下调表达0.7倍，缺氮8 d
显著上调表达5.6倍。HDA108基因除在缺氮12 h下
调表达0.6倍、缺氮8 d急剧上调表达14.6倍以外，缺

氮处理 2 d也出现表达下调的趋势，下调倍数约为

0.5倍。HDA102、HDA106和HDA108表达水平在其

余时间点均未受缺氮影响。在缺氮处理36 h、4 d和
8 d，基因HD1b的表达水平均呈上调趋势，尤其缺氮

处理8 d表达水平迅速上升，3个时期的表达水平分

别为1.7，1.4和3.6倍。

玉米苗期缺氮处理第8天，除HAT-B基因外，其

余7个基因的表达水平都急剧上升；在缺氮12 h，基
因 HDA102和 HDA108的表达水平显著下调，基因

HAT-B、HDA101、HD2和HD1b在缺氮处理36 h表达

水平明显上调，此外，HD1b基因的表达水平在缺氮

第 4 d也显著上调；缺氮处理 2 d，基因 HDA106和

HDA108的表达水平下调；其余时间点，基因的表达

水平均未受缺氮胁迫影响。结果表明，组蛋白乙酰

化修饰参与调控玉米苗期的缺氮胁迫响应。
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图3 B73苗期组蛋白去乙酰化转移酶的动态表达

Fig.3 Dynamic expression of histone deacetylases at maize B73 seedlings under low nitrogen
 

 

图 3 

2.3 缺氮胁迫对雌穗中组蛋白乙酰化相关酶表达

水平的影响

玉米子粒发育的关键时期主要集中在吐丝前后

15～20 d，这个时期氮及同化物的获得决定了最终

子粒和产量的形成。采集吐丝期前一周(OBS)、吐丝

期 (Silking)、吐丝期后一周 (OAS)、吐丝期后两周

(TAS)的雌穗样品，分析其组蛋白乙酰化相关酶基因

的表达水平，结果显示，自交系B73缺氮雌穗中，组

蛋白乙酰化酶基因GCN5和HAT-B在吐丝前一周和

后两周表达水平均未受缺氮胁迫影响(图 4)。吐丝

期，基因GCN5表达水平上调 2.4倍，基因HAT-B未

受缺氮处理影响。雌穗中6个去乙酰化酶基因的表

达模式存在较大差异，HDA101基因除吐丝期后一

周不表达，其他3个时期表达水平均上调，尤其在吐

丝期表达水平最高，表达倍数分别为 1.3、4.9和 1.3
倍；缺氮导致HDA102和HDA108基因的表达模式相

似，在吐丝期都急剧上调，上调倍数分别为2.9和5.2
倍，其他时期表达水平均未受缺氮影响；基因

HDA106在吐丝期前一周和吐丝期分别上调表达1.6
和4.1倍，吐丝期后一周下调表达0.6倍，吐丝后第二

周不受缺氮影响；HD1b基因只在吐丝后第二周下调

表达 0.5倍，其余时期无显著性差异。基因HD2的

表达水平在吐丝期和吐丝后第二周都出现下调趋

势，下调倍数分别为0.6和0.4。



图4 B73雌穗中组蛋白乙酰化和去乙酰化转移酶的相对表达量

Fig.4 Relative expression levels of histone acetyltransferases and deacetylases at maize ear under low nitrogen
 

 

图 4 

吐丝期雌穗中除HAT-B和HD1b基因不表达、

HD2基因下调表达以外，其余 5个基因均有较高的

表达水平。在吐丝期前一周，缺氮导致HDA101和

HDA106基因的表达水平均显著上调；基因HD1b和

HD2在吐丝期后第二周表达水平明显下调；在吐丝

期后第二周缺氮雌穗中，HDA101基因的表达水平

上调。此外，HDA106基因的表达水平在吐丝期后

一周显著下调。组蛋白乙酰化和去乙酰化酶基因在

缺氮雌穗中规律性的表达说明，吐丝期可能是缺氮

雌穗发育时期组蛋白乙酰化修饰调控的关键时期。

3 结论与讨论

以自交系“B73”为实验材料，缺氮处理后采集

不同苗期以及雌穗形成关键时期的样品，分析缺氮

对玉米生长和组蛋白修饰酶表达的影响。缺氮抑制

玉米的生长，qRT-PCR结果显示，缺氮胁迫使 Zm⁃
HATs和ZmHDACs的表达可能存在协同性、功能分

化性、时空摆动性以及通过不同途径调控植物对缺

氮胁迫的响应等特征，说明ZmHATs和ZmHDACs在
玉米缺氮胁迫适应中发挥着重要的作用。

缺氮胁迫在生理和分子水平上对玉米发育的许

多方面都有负影响[31，32]。玉米雌穗发育的关键时期

主要集中在吐丝前后 15～20 d[33]，这期间氮的分配

在调控雌穗发育过程中贮藏蛋白的合成以及碳的分

割中起着至关重要的作用[34]。缺氮明显抑制吐丝后

雌穗的生长和生物量的积累。缺氮导致雌穗氮浓度

降低 13.3%，可能通过某些分子机制使雌穗库强度

降低，进而导致子粒产量下降。

HATs和HDACs与植物响应各种逆境胁迫密切

相关。高温胁迫后，GCN5基因转录水平上调，同时

能促进H3K9和H3K14乙酰化，激活热激转录因子

HSFA3和热应激反应基因UVH6的表达，从而提高

拟南芥的耐热性[35]。盐胁迫后，GCN5通过改变纤维

素合成相关基因CTL1、PGX3和 MYB54的表达，提

高细胞壁的完整性和耐盐性[36]。本研究表明，缺氮

导致GCN5和HAT-B的表达水平在苗期 36 h和 8 d
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发生明显变化，基因GCN5在缺氮8 d上调表达4倍，

HAT-B基因在缺氮 36 h表达水平出现峰值。玉米

经 NaCl 处 理 后 ，能 促 进 HAT 基 因 ZmHATB 和

ZmGCN5的表达，组蛋白乙酰化与盐胁迫相关的细

胞壁松弛基因的上调有关[37]，这可能是玉米生长发

育期对缺氮胁迫的应答反应。缺氮雌穗中GCN5基

因在吐丝期有较高的表达水平。以ZmGCN5为探针

在授粉后5 d的玉米子粒中进行原位杂交实验，结果

表明，ZmGCN5在快速分裂的细胞中有较高的表达

水平。转录组分析显示，在 gcn5突变体中，888个

gcn5调控的候选基因可能参与了对磷饥饿的应

答。雌穗中GCN5基因的上调表达可能与激活氮胁

迫相关基因的表达有关。

HDACs参与植物对非生物胁迫的响应已经得

到证实[38]。番茄在高盐、脱水和不同高低温处理下，

均不同程度地诱导SlHDACs表达，说明SlHDACs可
能在不同的胁迫反应中发挥作用。ZmHDACs可能

通过选择性地调控冷胁迫应答基因的转录参与冷胁

迫反应 [39]。玉米 HDA101、HDA102和 HDA108都是

Rpd3类型 ZmHDACs。在苗期，缺氮均不同程度地

诱导HDA101、HDA102和HDA108表达。3个基因在

缺氮雌穗中表达模式相似，再次证实了 Varotto等
人[40]研究。结果表明，3个玉米Rpd3型HDACs基因

(HDA101、HDA102和HDA108)具有相似的表达谱，在

子粒胚乳中具有较高的表达量。此外，研究显示，冷

处理能诱导菜豆PvHDA6(Rpd3类型HDACs)表达量

增加，说明PvHDA6是一个参与调控植物非生物抗

逆性的冷胁迫响应基因 [41]。本研究 3个Rpd3类型

ZmHDACs表达量的变化可能与缺氮胁迫有关。来

自HD2家族的HDACs被证实与拟南芥中的RPD3/
HDA1家族成员相互作用[42，43]。本研究的 qRT-PCR
结果显示，PRD3/HDA1家族中的HDA101和HD2家
族的HD2在缺氮处理的苗期表达模式相似且表达

量增加，表明多种 ZmHDACs可能在苗期缺氮胁迫

下存在协同作用。HDA19属于拟南芥Rdp3类型的

HDACs(为HD1)[44]。有新的研究显示，在二穗短柄草

中过表达BdHD1基因，植株对ABA高度敏感，且在

干旱条件下有较高的存活能力，表明BdHD1在ABA
敏感性和干旱胁迫耐受性方面发挥着积极作用[45]。

此外，HDA19能调控磷饥饿诱导的一些关键基因的

表达，如磷的感受和信号传导基因，从而提高植物对

缺磷的耐受性。本研究中HD1b基因的表达量在苗

期一致性上调，缺氮雌穗中则下调表达，表明同一个

基因可能在缺氮胁迫下出现功能分化。最新研究报

道，hda19 植物表现出对高盐胁迫的耐受性，而

hda5/14/15/18植物则表现出对盐胁迫的超敏性，表

明 AtHDA19和 AtHDA5/14/15/18通过不同的途径调

控植物对盐胁迫的响应[46]。结果表明，缺氮胁迫均

不同程度的诱导Rdp3类型的HDACs的表达，且表

达水平存在差异，反映了Rdp3类型家族成员可能通

过不同的途径调控植物对缺氮胁迫的响应。

最初先在玉米中发现的植物特异性HD2去乙

酰化酶不仅参与植物生殖发育的调控，同时也参与

调控植物响应逆境胁迫 [47]。ABA和NaCl处理后会

抑制拟南芥 4个HD2家族成员HD2A、HD2B、HD2C

和HD2D的表达水平。HD2基因在吐丝期和吐丝后

第二周分别下调表达0.6和0.4倍，可能与环境中低

浓度的氮素有关。在缺氮 36 h和 8 d的幼苗中HD2

基因分别上调表达1.7倍和4.3倍。拟南芥中超表达

HD2D基因导致植株对干旱和盐胁迫的耐受性增

加，说明HD2D参与了环境胁迫反应，玉米幼苗中

HD2基因的上调表达可能参与了缺氮胁迫反应。

HD2家族成员HDA106基因在缺氮8 d幼苗、吐丝期

前一周和吐丝期的雌穗中表达量均增加；在缺氮2 d
幼苗和吐丝期后一周的雌穗中下调表达，这说明该

基因的表达可能在对缺氮胁迫反应上存在时空摆动

性。此外，有研究报道，对花形成过程中的大豆进行

短日照处理，HD2家族成员Glyma12g30600.1和Gly⁃
ma12g09000.1的表达量降低[48]。

研究表明，组蛋白乙酰化在植物发育过程中也

具有多种作用。组蛋白乙酰化转移酶(HATs)和去乙

酰化酶(HDACs)协同调控组蛋白乙酰化状态，参与

植物的发育[49]。组蛋白乙酰化酶GCN5参与细胞分

化、芽和花分生组织的形成 [50，51]，GCN5突变可导致

植株矮化、产生顶生花、种子发育畸形和育性降低等

多种生长缺陷[52]。组蛋白去乙酰化酶(HDACs)参与

种子发育、休眠和萌发，根和叶的发育以及花期调

控[53]。HDACs表达异常同样能导致植物生长缺陷，

HD2A的沉默导致种子败育[54]，HDA19的沉默导致幼

叶锯齿状和伸长[55]，OsHDAC1过表达导致根变长[56]，

HAC1/5/12突变体会出现开花延迟的表型 [57]。结果

表明，组蛋白乙酰化在植物发育相关基因表达中起

着重要的作用，以应对环境变化。缺氮胁迫影响植

物发育的可能原因是植物通过评估某些与营养状态

相关的关键化合物的相对丰度后，细胞通过HATs
和HDACs协同调控组蛋白乙酰化状态引起全基因

组或特异性基因表达的改变[58]，从而促进植物的生

长发育以应对环境变化，如缺氮胁迫。
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