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高等植物成花的光周期调控

丁 　焱1 , 戴 思兰1 , 马月 萍2

(1.北京林业大学园林学院,北京 ,100083;2.东北大学 理学院,辽宁 沈阳 110004)

　　摘　要:高等植物成花是当今发育生物学研究的热点和难点。高等植物的成花诱导过程由

自身遗传因子和外界环境因素两方面决定。在已知的成花途径中 ,光周期途径是研究得较为清

楚的一条途径。目前高等植物光周期成花分子机理的研究主要针对拟南芥进行。光周期调控中

CONSTANS(CO)是关键基因 ,它进行光信号和生物钟信号整合 ,节律性地表达激活 FLOWER-

INGLOCUS T(FT)表达 ,诱导植物开花。在不同的光周期反应的植物中 ,基因调控成花作用的

机理并不完全相同。现就光周期成花的研究进展作简要综述。
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　　植物完整的生命周期分为营养生长和生殖生长两

个阶段 ,其中由营养生长向生殖生长转换的过程称为成

花转变(Transition),这个过程的关键是成花的诱导(In-

ducing)。高等植物的成花诱导过程由自身遗传因子和

外界环境因素两方面决定 ,是开花基因在时间和空间上

顺序表达的结果[ 1-2] 。成花诱导过程中存在光周期途径

(Photoperiod pathway)、春化途径(Vernalization path-

way)、赤霉素途径(GA途径 ,Gibberellic acid pathway)和
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自主促进途径(Autonomous pathway)等多种途径调控。

各种途径根据外部环境条件和内在生理条件的变化通

过控制开花途径共同控制的整合子(Integron)(如

FLOWERING LOCUS T (FT)、SUPPRESSOR OF

OVEREXPRESSION OF CO 1 (SOC1)和 LEAFY

(LFY))激活或抑制下游花序分生组织基因和花器官基

因的表达控制开花过程[ 3-5] 。光周期诱导开花途径是上

述 4条途径中研究得最为清楚的一条途径[ 6-8] 。

1　光周期现象
光周期现象(Photoperiodism)是生物体适应自然光

照的明暗和长度变化节律而发生的各种生理反应现象。

戈纳(Garner W W)与阿拉德(Allard H A)于 1920年首

先证实了1 a生植物的开花时间多数决定于每天日照时

间的长短[ 9] ,以后在茎伸长 、块茎形成 、休眠 、落叶等生理

反应中也观察到光周期现象。

短日植物在日照长度低于某一阈值时才开花 ,长日

植物在日照长度高于某一阈值时才开花或提前开花 ,也
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有一些植物开花不受日照长短的影响。对日长的感知

是植物所具有的重要的生物学功能 ,光周期是植物生长

和发育的重要影响因子 ,是决定开花时间的关键环境因

子之一[ 10] 。

2　光周期途径调控成花(见表 1)

　　表 1 光控调节植物开花的基因
基因 功能作用　　　 突变体表型

PHYA 红/远红光受体 开花延迟[11]

PHYB 红光受体 花期提前[12]

PHYD 红光受体 PHYB缺失植株花期提前[ 13]

PHYE 红光受体 PHYA , PHYB双突变体花期提前[ 13]

CRY 1 蓝光受体 昼夜节律失调[14]

CRY 2 蓝光受体 昼夜节律失调[14]

ZTL Lov ,F盒 , kelch repeats 生物钟和开花时间缺陷[ 15]

FK F Lov ,F盒 , kelch repeats 生物钟和开花时间缺陷[ 16]

ELF3 抑制光信号向生物钟信号传导 花期提前[17]

TOC1 昼夜节律钟 昼夜节律打破[3 ,18]

LHY 昼夜节律钟 昼夜节律打破 ,周期缩短[ 19]

CCA1 昼夜节律钟 昼夜节律打破 ,周期缩短[ 20]

ELF4 促进昼夜节律钟准确表达 短日照早开花[21]

GI 生理时钟振幅的维持和CO的表达时期及丰度调节 节律表达方式改变[22 ,23]

CO 调节系统成花信号的合成与转录 长日条件下开花延迟[24]

2.1　光受体

高等植物至少有三类光受体:感受红光和远红光的

光敏素(phytochromes ,PHY),吸收紫外线(UV-A)和蓝

光的隐花色素(Cryptochromes , CRY)和 趋光素(Pho-

tot ropins ,PHOT)。光敏色素是红光和远红光的光受体 ,

在拟南芥中 ,光敏色素主要由基因 PHY TOCHROME

(PHY)A 、B 、C、D 、E编码 ,其中 phyA 介导对远红光的

反应 ,其他几个基因介导对红光的反应。隐花色素和趋

光素是蓝光的光受体 ,目前发现编码隐花色素的基因有

CRYPTOCHROME(CRY1和 CRY2)。编码趋光素的基

因有Phototropin1和Phototrpin2。通过研究拟南芥和水

稻开花的光周期反应人们发现:CRy2 、PHyA和 PHYB

可能是光周期反应中起主要作用的光受体。光信号传

导的最初步骤包括光受体通过光调节酶将光信号传导

给其它分子 ,通过改变构型再与信号配体发生互作而实

现信号传递。PHY A表达可以促进植物成花 ,而 PhyB

则具有延迟花期的作用。CRY2和 PHYB 之间的相互

作用也是受光影响的
[ 23]
。CRY2和 PHYA的光感受和

CONSTANS(CO)基因高峰的昼夜表达相符合 ,对开花

时间基因 FT 的诱导表达和光周期调控开花至关重要。

这种作用在红光下和蓝光下比在黑暗中更有效 ,且以依

赖红光和远红光的可逆方式发生在体内。拟南芥 CRY1

和CRY2是核蛋白 ,可影响光调节基因的表达。它们感

受昼夜长短和光的强弱 ,产生昼夜节律(Circadian clock)

并设定植物昼夜循环中的光敏感时期[ 26] 。如果特殊日

长使植物在光敏感时期暴露于光下 ,会使一些促进开花

的基因表达 ,进而启动开花进程
[ 27]
。

2.2　昼夜节律钟

植物内源昼夜节律钟调节着植物的很多生理活动。

其中心振荡器的必要组分是转录的负调控反馈环(Tran-

scriptional negative feedback)。目前已经发现 4个昼夜

节律钟的基因:TIMING OF CAB EXPRESSION1

(TOC1), LATE ELONGATED HYPOCOTYL(LHY),

CIRCADIAN CLOCK ASSOCIATED 1(CCA1), EAR-

LY FLOWERING 4 (ELF4)。在夜间 , TOC1表达激活

LHY 、CCA1 ,LHY 、CCA1表达并不断积累 ,清晨到达高

峰 ,抑制 TOC1 ,负向调节昼夜节律钟中心振荡器 ,这样

又造成 LHY 、CCA1的表达逐渐减少 , TOC1在下个夜间

表达量再次上升 ,成为约 24 h的体系 ,使植物的生理状

态与外界同步。在非24 h周期的野生型拟南芥中或生

长在正常 24 h光暗周期下的拟南芥短周期生物钟突变

体 toc-1 中 ,昼夜节律会被打破 ,引起开花时间的改

变[ 18, 28] 。

EFL4 突变体通过短日照早开花被鉴定出来。

ELF4促进昼夜节律钟准确表达 , 正向调控 LHY 、

CCA1[ 21] 。EFL3在光受体和昼夜节律钟之间起调节作

用。

ELF3、TOC1 、FKF1、ZTL 都属于昼夜节律类基因。

这类基因位于光周期途径的上游
[ 29-32]

,它们感受昼夜变

化而引起自身表达量的变化 ,最终在叶中激活 CO的表

达[ 33] 。

2.3　光周期途径下游基因

Kircher等(1999)克隆了 GIGAN TEA(GI), Park

(1999)发现其编码一个膜蛋白 ,其突变体在长日条件下

开花延迟 ,对日长不敏感
[ 22-23]

。GI 基因的表达受昼夜节

律的影响 ,黎明时转录水平最低 ,上午 10时达到高峰。

ELF3基因介导GI基因在光下的节律性表达。过量表

达 CO对 gi突变体有补偿作用 ,在 CO上游发挥作用。
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CDF1 和GI 在昼夜节律类基因和下游基因CO之间 ,起

到了桥梁的作用。CDF1和GI 感受昼夜节律基因的变

化 ,并把信号传递给CO基因[ 3-4] 。

2.4　CO基因在成花中的作用及特点

CO基因是 Putterill(1995)采用图位克隆的方法分

离到的 ,编码锌指蛋白转录因子 ,它在光周期调控中起

关键作用 ,是感受外界光照和开花的桥梁。过量表达

CO可以使拟南芥无论日照长短均可提前开花[ 24, 35] 。在

长日条件下 ,FKF1在午间到黄昏的一段时间内积累到

很高水平 ,促进 CO基因转录的mRNA 也达到很高水

平。PHYA和隐花色素在光照条件下会被激活而促进

CO蛋白的稳定 ,而在清晨时 PHyB 会抑制 PHyA和隐

花色素的作用促进CO蛋白降解 ,同时在暗夜条件下CO

蛋白会降解 ,这些因素共同作用的结果使得 CO蛋白在

黄昏到初夜这段时间内积累达到较高水平。高水平积

累的 CO蛋白激活了 FT 基因的表达 ,从而促进拟南芥

在长日条件下开花
[ 35]
。在短日条件下 ,CO基因转录的

mRNA只有在夜间时才达到很高水平 ,但由于夜间 CO

蛋白不稳定 ,使得CO蛋白不能积累到较高水平 ,不能在

短日条件下诱导开花。

CO可以在拟南芥的幼叶原基 、成熟叶片的维管组

织和韧皮部表达 ,但只有韧皮部表达了才能激活 FT 表

达。CO蛋白诱导FT 表达不需要蛋白质的合成 ,这说明

FT 是CO的直接作用底物[ 36] 。拟南芥 FT 转录的 mR-

NA从叶片运输到茎顶端 ,促使SOC1、LFY 、AP1等基因

表达 ,诱导植物开花[ 37-38] 。

2.5　短日植物开花的光周期调控

CO基因在不同物种中具有保守的锌指结构和核定

位区域 ,但是不同植物中的作用机理并不完全相同。序

列分析表明:该基因在被子植物与裸子植物之间 、双子

叶植物与单子叶植物之间以及不同科、属的植物之间均

有明显分化[ 39] 。短日照植物成花机理有可能与长日照

植物不同[ 40-41] 。对水稻等短日植物的研究表明:日长控

制开花反应的基因具有很强的保守性。Hd1和 Hd3a

的作用类似 CO和 FT ,但其对日长的反应却恰好相

反[ 40 ,42-44] 。CO基因在水稻中的同源基因 Hd1转录的

mRNA在午间到黄昏这段时间内高水平的积累 ,在长日

条件下 ,Hd1蛋白在黄昏时能稳定积累达到很高水平 ,

从而抑制了一种能自主激活开花的基因 Hd3a(FT 的同

源基因)表达的转录因子 ,进而抑制了 Hd3a的表达 ,最

终抑制开花。在短日条件下 , Hd1蛋白不能稳定积累 ,

因而 Hd3a得以表达 ,最终诱导开花。

从小麦(Hexaploid wheat)中分离出 3个 Hd1同源

基因 , TaHd 1-1 、TaHd 1-2 、TaHd 1-3 ,将 TaHd 1-1转

入水稻 Hd1缺失的突变体中 ,完全弥补了 Hd1的作用 ,

短日照下促进开花 ,长日照和自然条件下延迟开花 ,这

表明无论长日还是短日植物中 Hd1蛋白具有同样的结

构和功能[ 45] 。

3　光周期途径与其它途径基因的网络调控
CO是成花的重要计时基因 ,其产物达到一定域值

时 ,显著地促进成花相关基因的表达
[ 46]
,另外 CO也可

能具有直接促进花发育的作用
[ 35]
。光周期途径和 GA

途径对 LFY 的激活都作用于 LFY 的启动子 ,是相互独

立的。与 CO促进成花相符 ,野生型中 SOC1的表达受

长日照的影响 ,短日照下在茎顶端部分探测不到 SOC1

mRNA ,但是将它移到连续光照下 16 h后 ,可以在茎顶

端的分生组织与叶原基中检测到 SOC1 mRNA;此外 ,

SOC1可被35S∶∶CO∶GR诱导 35S ∶∶CO早花型可

被SOC1部分抑制。这些都表明:CO促进成花部分是通

过激活 SOC1来实现的
[ 46]
。第 6 ～ 13天时 ,CO 和 fca1

突变体中 SOC1表达量增加。这表明 SOC1对植物年龄

的反应不依赖于CO与 FCA
[ 47]
。

研究表明:FLOWERING LOCUS C(FLC)充当

SOC1基因的负调控子 ,而且FRI 在自主成花途径和春

化途径中是通过对 FLC的作用来影响 SOC1。在 FRI

和自主成花基因双突变体中 ,SOC1被抑制。此外 ,FLC

的组成型表达在缺乏 FRI 和自主成花突变基因的情况

下抑制 SOC1。光周期成花基因 CO的过量表达虽然对

FLC无影响但却能增加 SOC1的表达 ,所以 SOC1并不

是完全由 FLC调控的。

LFY 基因在有花和无花植物都存在 ,在植物成花过

程中发挥核心作用[ 48] 。一些研究表明:LFY 基因是决

定花分生组织形成的必需基因 ,而且是连接许多成花诱

导途径的输出信号[ 49] 。其在成花阶段初期 ,在分生组织

顶端大量表达
[ 50]
。在 CaMV35S启动子控制下 ,在转基

因的拟南芥中使 LFY 基因表达 ,明显地加快花发育 ,花

期提前 ,大多数侧生枝发育成花
[ 51]
。UFO和 LFY 关系

密切 ,在花分生组织发育过程中共同起作用 ,活化 AP-

ETALA 3(AP3)[ 52] 。LFY 直接作用于 AP1 ,控制 AP1

超表达也使转基因拟南芥花期明显提早
[ 53-54]

。Eriksson

等发现GA4是活性赤霉素 ,影响CO和 LFY 基因 ,不但

促进茎的伸长 ,也调控花的发端
[ 55]
。LMI1与 LFY 共同

作用激活 CAL 表达
[ 56]
。 TFL1通过抑制 LFY 和 AP1

的表达而抑制花分生组织的形成 ,抑制其同源基因的表

达可望提前开花
[ 57]
。EMF 基因协同 TFL1对 LFY 基

因表达起负调作用。通过调节抑制基因 FLC和 EMF1

的表达 ,也能改变花期
[ 4 , 58]

。这些研究使得人们对植物

开花的基因调控表达网络有了更多的认识。

光周期调控成花是一个非常复杂的过程 ,更加深入

地认识光周期诱导开花途径需要更新的方法和手段。

根据目前的研究进展 ,进一步创制突变体库 、构建近等

基因系和进行同源克隆将有助于人们更好地揭示光周
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期诱导植物开花的分子机制[ 2] 。控制同源异型基因在

花发育过程中的表达 ,可以用来改变植物花期。如花分

生组织特征基因的超表达可以加快花发育进程 ,使花期

明显提前。目前的研究还多集中于对模式植物拟南芥和

水稻的研究 ,其它经济作物和观赏植物的研究还很少。

虽然这些基因具有相当的保守性 ,基因在一定程度上仍

具有种属特异性 ,寻找控制不同植物成花的相关基因并

对其功能和调控机理进行解析是未来生命科学的一项

重要任务 ,对农林业生产也具有重要实际意义。
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Photoperiodic Control of Flowering in Higher Plant

DING Yan1 , DAI Si-lan1 ,MA Yue-ping2

(1.College of Landscape Architecture, Beijing Forestry University , Beijing 100083 , China;2.College of Sciences , Northeastern University ,

Shenyang , Liaoning 110004 , China)

Abstract:Flowering is current ly a hot spot and difficult points of research topic.Photoperiodic control of flowering in

plant decides by genetic factor and environment.Studies on photoperiodic control of flowering in plant have been clear-cut

in long day plant Arabidopsis.Many research results demonst rated that CONSTANS gene plays a very important role in

photoperiodic control , which received the light signal and circadian clock signal to activate FLOWERING LOCUS T

(FT)and other genes inducing the flowering.Photoperiodic control of flowering in dif ferent plants may woks in different

ways.

Keywords:Higher plant;Photoperiodic;Flowering;CONSTANS
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