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家族一员! 在

植物开花过程中起着重要的调控作用! 它能够整合来自光周期途径' 春化途径' 自主开花途径和赤霉素途径中的

信号! 并与其他基因相互作用共同调节植物的开花时间以及花的类型和花分生组织( 目前已经证明
=78!

基因的过

表达可以促进植物提前开花! 而
3"H!

突变体则会表现出晚花的表型) 相关研究也显示!

678!

在植物开花之外的其

他生命活动中也起着重要作用) 本研究主要对
678!

及其同源基因在植物开花和其他生理活动中的功能以及
678!

基因的表达调节等研究进展进行综述! 通过对
"%

种植物的
678!

同源基因序列进行聚类分析! 发现
678!

基因的

同源性基本反映了物种间的亲缘关系! 最后对该基因的研究前景提出展望! 为以后
678!

及其同源基因的相关研究

提供一定的参考) 图
"

表
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开花是高等植物由营养生长向生殖生长转变的重要标志" 而适时开花则成为了植物生命过程中的一

个重要环节+ 植物的开花是一个由内在因子和环境因子共同作用的复杂过程(

!

)

" 受一系列极其复杂的网

络信号传导途径的调控" 从而保证植物在适宜时间开花来保证种族的延续 + 对拟南芥
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期 马腾飞等! 植物
!"#$%$%&&'

基因研究进展

'()*+),)

" 水稻
"-./) 0)'+1)

等模式植物的研究已经为我们揭示了众多与开花有关的基因" 如
#"

"

23

"

&24
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等基因# 在众多开花相关基因中
)*+,!-./

基因家族在这一复杂精细的网络调控中起

着非常重要的调控作用 $

&

%

#

!"#(

作为
)*+,!-./

基因家族的一员" 能够介导来自光周期途径& 春化途

径& 自主途径和赤霉素途径的花时基因信号 $

(

"

!

%

" 作用于下游花分生组织特异基因" 从而促进植物的开

花#

!"#(

基因在拟南芥的成花转变时表达量会大量增加" 表明
!"#(

是调控植物从营养生长向生殖生

长转变的重要基因 $

!

%

# 本研究对
!"#(

的结构& 功能& 调控开花的机制以及与植物进化的关系做了综

述" 以期为今后植物开花分子机制研究提供参考#

( !"#(%$%&&"

的鉴定及其序列结构特征

!"! !"#!#$%&$%

的鉴定

!"#(%$%&&"

通过
0

种不同方式被鉴定出来$

0

%

!

12.3456

等$

7

%在筛选
#"

过表达拟南芥植株的抑制突

变体时发现一个新遗传位点基因的突变会延迟
!7!6#"

的早花表型" 而该基因的功能缺失则会推迟
!7!8

#"

的早花表型$

#

%

" 因此将其命名为
!75589!!"8 "2 ":989;589!!<"= "2 #"$

'

!"#$

()

,9:945

等 $

#

%

在拟南芥中寻找被
#"

基因调控但未被鉴定的基因时" 发现曾被命名的
)*+,!-./

转录因子
$%$>"7!!

&<?9 &'

'

$%&&'

( 的表达量在
!7!88#" 8 8%8

植株被
;</9:<=59>.2<

'

+?@

(处理后上升了
!

倍" 同时发现

$%&&"

在
!7!6#"

植株中的表达量也上升了
("

倍)

A.B2<B

等$

C

%通过序列比对发现拟南芥中一个被注解为

$%&&"

的
?,D

序列与芥菜
>$@! $

有很高的同源性" 并从拟南芥中克隆得到
$%&&"

# 研究发现
$%&&"

在拟南芥体内的过表达会导致早花表型)

E<<

等$

!

%在通过
D!+F*

插入突变筛选拟南芥
28< 2&#

强表达抑

制因子时" 发现
)*+,!;.:962

基因
$%&&G

的过表达抑制了
28< 2&#

的晚花表型#

,9:945

等$

#

%分析认为

0AB(

是
$%&&"

的等位突变基因" 但由于该基因功能首先通过
!"#(

命名被报道的 $

(
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" 因此将
$%&&"

重

命名为
!"#(

$

!

"

#

%

" 从而鉴定出了
!"#(

基因'下述
$%&&"

均指
!"#(

(#

!&$ !"#!#$%&$%

的序列结构特征

拟南芥
$'!"#(

属于
)*+,!-./

家族一员" 具有
#

个内含子"

C

个外显子" 编码的
)*+,!-./

转录因

子主要由
)*+,

盒&

H

盒&

I

区&

J

末端等部分组成$

KLM

%

'图
$

(#

!"#$

基因在被子植物中的单子叶和双子

叶中都较保守$

!

"

$'"$$

%

" 其具有
)*+,!-./

家族高度保守的
+F*

结合域即
)*+,

盒" 是转录因子
F

端高度

保守结构域" 大约
#'

个氨基酸$

$&

%

" 使基因能通过该结构域识别并结合在下游目标基因的特定位点" 从

而起到调控目标基因表达的作用#

!"#$

也同样具有一个特征性结构域即
H

盒" 该结构域能够折叠成
!

个两性
!

螺旋" 使得
)*+,!-./

蛋白之间能够形成二聚体通过介导蛋白质间的相互作用来调控目标基因

的表达$

$!

%

#

I

区大约
!'

个氨基酸" 位于
)*+,

盒和
H

盒之间" 对决定特异
+F*

结合二聚体起着关键作

用$

$0

%

#

J

末端能够调整
)*+,

间的相互作用" 并且参与转录激活过程$

$7L$C

%

" 同时还能稳定或增强以
H

盒

为媒介的相互作用$
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#

图
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及其同源基因的功能

$&! !"#!#$%&$%

及其同源基因促进植物开花

!"#(

属于
!"#(%3AC)'A >$@!!DAE FG,G !

'

D)!

(支系" 目前已经在多种植物中鉴定出了属于该支系

的
)*+,!-./

基因" 且该类基因大多都参与了植物的成花转变和花的发育$

0

%

#

&"""

年"

12.3456

等 $

7

%在
!7!88#"

植株中发现了
!"#(

的突变抑制了
!7!88#"

的早花表型# 研究发

现" 短日照下" 茎顶端分生组织和叶原基中没有检测到
!"#( :RF*

的表达" 但在经历一次长日照诱导

M!(
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年
#!

月
!%

日

后茎顶端分生组织和叶原基中的
!"#& '()*

表达水平上调! 另外" 在野生拟南芥背景下"

!"#&

突变

体在长日照" 短日照条件下均能引起开花时间的延迟 #

+

$

! 研究发现%

!"#&,$%&!%

在哥伦比亚野生型拟

南芥的叶片& 叶芽& 花序& 茎以及根中均有表达" 并且其表达量随着植株的生长而不断提高" 尤其在成

熟叶子中的表达量最高#

$

$

! 原位杂交结果也显示在成花转变过程中
!"##

是最早的在分生组织中出现表

达量上调的基因" 而这种表达有效地促进了早花#

$

"

-

$

!

!"##

的强表达不仅可以抑制
'() '&#

强表达导致

的晚花表型" 而且还抑制了在
'() '&#

强表达情况下导致的拟南芥从幼苗到成熟形态转变的延迟 #

$

"

.

$

!

这些实验结果都说明了
!"#&

在拟南芥中是一个重要的开花促进基因!

!""$

年"

/011023

等#

!%

$在水稻中得

到
"*!"#&

" 其与拟南芥
!"#& /*45

结构域区的氨基酸序列达到
6.7

的相似性!

"*!"#&

从水稻种子阶

段到成熟阶段的各个组织中均能检测出表达" 在成熟过程中表达量逐渐上升" 其中在成熟叶子中表达量

最高 #

&%

$

" 这与拟南芥中的
!"#&

表达情况具有相似性!

$+!88"*!"#&

可以使拟南芥开花时间提前" 也可

以使拟南芥
!"#&

突变体的开花时间恢复到野生拟南芥'

9:;

(开花时间! 将拟南芥
$+!88'&#

转入水稻中

发现水稻体内拟南芥
'&#

的过表达延迟了
"*!"#&

在水稻成花转变起始阶段表达量的上调#

&%

$

!

!%%<

年"

9::

#

$!

$在水稻
=!4)*

插入突变株系中发现一株晚花表型" 研究发现是
"*+$,!+%

'即
"*!"#&

(被插入突

变导致的晚花表型!

"*+$,!+%

与
!"#&,$%&!%

氨基酸有
+%>-7

的一致性!

"*+$,!+%

的过表达会导致

水稻在愈合组织阶段开花"

"*+$,!+% ()*0

水稻则表现出晚花表型" 并且与对照水稻相比节间伸长!

这些实验进一步说明
"*!"#&,"*+$,!+%

在水稻中是一个重要的开花激活基因#

&%

$

!

!%%&

年 "

?:@:;

等 #

!&

$在玉米
-./ 0/1*

中克隆得到
!"#&,2+$!10A:

基因
!-0+$,!&

"

-0+$,!&

与

-0+$,!$

在玉米花发育过程中的雌小穗器官原基中共同表达" 说明
-0+$,!&

在玉米开花过程中起着

作用!

!%%.

年"

5B0CD@AEFE

等#

!!

$在小麦
23454670 /.*54870

中得到
9!"##

! 研究表明
9!"##

在小麦根中

没有检测出表达" 在幼穗和茎中的表达量较低" 而在叶子中的表达量最高" 但在抽穗期时" 幼穗中的表

达量升高!

9!"##

的表达在由营养生长向生殖生长转变之前就已有表达" 短日照条件下
$+588 9!"##

同样可以使拟南芥提前开花" 说明
9!"##

在拟南芥中起着开花促进的作用!

!%#!

年
GB23H

等#

!$

$在大豆

%:164;. 0/<

中克隆得到拟南芥
!"##

同源基因
!%0%$&#

! 研究发现%

%0%$&#

在大豆的各个组织器官中

以及不同发育阶段的表达具有波动性" 推测
%0%$&#

在大豆的发育阶段中可能是一个具有多功能作用

的基因! 长日照条件下" 拟南芥中
%0%$&#

的过表达会使拟南芥的花期提前" 并且还能够互补
*=6#

突

变体的部分晚花表型" 说明
%0%$&#

也是一个与开花有关的基因!

!"! !"##$$%&!%

及其同源基因在植物其他生长发育活动的可能作用

近几年的研究显示"

!"##

除了在开花过程整合多种开花信号之外" 还有一些其他的作用!

!%%I

年"

/:1J:;

等#

!<

$发现
!"##

控制着
#

年生拟南芥的生长习性! 相关研究已经报道
*=6#

单基因突变体表现

出晚花表型" 但是
*=6# >7:

的双突变体植株则表现出了多年生植物的性状" 比如开花时间极晚" 空中莲

座'

E:;0E1 ;2D:CC:D

(的形成" 反复向营养生长转变以及茎的二次生长等" 分析
!"## '?&

基因可能抑制了

#

年生植物向多年生植物的转变!

!%%$

年"

KD:A:

等 #

!+"!-

$克隆到了美洲山杨
@=A7:7* 53.07:=4B.*

中的

!"##

同源基因
@2++

!

@2++

的表达具有季节性" 在维管组织中有特异表达" 在春季木材和柔荑花序的

形成中起着重要作用! 研究认为" 该基因与美洲山杨木材的形成有关!

!%##

年" 刘菲菲等 #

!.

$克隆获得

白桦
C.57:/ A:/51AD1::/

的
EA!"##

" 与拟南芥的
!"##

同源性达
-I7

" 研究显示"

EA!"##

随着白桦生长

旺季的到来" 表达随之升高"

.

月初表达量最高! 分析认为"

EA!"##

在茎尖的高表达可能参与了调控

枝干的伸长和叶片发育等营养生长!

!"##

也介导了植物冷感应和开花之间的相互作用 #

!I

$

!

KBLM

分析证实在植物体内
!"##

可以直接结

合在
#E'

基因的启动子上" 通过直接抑制
#E'*

而负调节冷反馈途径! 有趣的是"

#E'*

的过表达会使

'&#

的表达量升高而导致晚花! 这说明在冷反馈信号途径和开花调解途径之间存在着一个反馈调节" 从

而使植物适应不断变化的外界环境#

!I

$

!

# !"##,$%&!%

基因的表达调节

根据
!"##

相关研究分析" 发现
!"##

与植物开花相关基因构成了一个复杂的调控网络" 彼此之间

相互作用共同促进植物开花#

$"-

$

'图
!
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!"# !"#$%$%&&'

与
#" '(

的关系

!"#$%&#$

!

'"

"基因位于生物钟的输出途径# 是

第一个被鉴定出的既受生物节律钟基因调控又能调控

下游开花时间基因的桥梁基因$

$%

%

&

$&&&

年#

'()*+,-

等$

.

%

研究发现
$"!/

基因的失活会延迟光周期途径中重要基

因
!.$00!"

的早花表型& 在同年#

1232+,

等$

#

%通过在放

线菌酮存在的情况下用糖皮质激素处理
!.$00!"00()

转

基因植株时# 能够诱导出
$"*4

的表达# 这些实验表明

$"*5

是
*"

的下游靶基因& 但
*"

并不是
$"*5

感应的

唯一因素#

67".

年
8))

等 $

!"

%通过实验发现#

+%

对
!"

的应答要比
$"!5

的提前一些# 为此研究了
,%

与
$"*5

两者之间的关系& 实验表明# 激活或者失活
,%

基因都

会引起
$"*5

的表达量的变化# 而在
!.100$"*5

拟南芥

体内
,%

表达量同野生拟南芥相比却没有变化&

9-::;

等 $

!5

%也指出# 在拟南芥
!.$ 0 0*"

植株的茎端分生组织

中#

,% ,-

任何一个基因的突变都会使
$"!5

的表达强

烈延迟或减少& 这
6

个实验说明#

,%

基因能够促进

$"!5

的表达& 而
$"!5

的活化过程是通过依赖
,.

和

,%

作用共同完成的# 并不是先前
1232+,

$

.

%于
6&&&

年报道的
,%

与
$"*5

通过不同的途径调控开花基因

的表达&

!"& !"#$($%&&)

是
'&#

的下游靶基因

6&&&

年#

<;;

等$

!

#

#

%发现春化途径中的
,/*

在冬季
5

年生植物体内高表达的情况下#

$"*5

基因的过

表达会抑制
,/*

的晚花表型# 而在
!.100,/*

植株中
$"*5

的表达量会有所下降# 在
012

突变体中
$"*5

的表达量则会增加# 表明
$"*5

是
+/*

的下游基因# 而春化处理通过抑制
+/*

而上调了
$"*5

的表达从

而促进开花&

1;2=>;

等$

!6

%在
677#

年发现
+/*

作为
$"*4

的上游基因能够通过与
$"*4

的启动子结合来抑

制
$"*4

的表达# 从而防止植物在不适宜的外界条件下开花& 也有研究显示# 在
+/*

基因缺失的情况

下# 春化处理依然能够促进
$"*4

的表达&

677!

年#

?))(

等$

4

%研究了短日照条件下
012

无效突变体在春

化处理
%

周后达到饱和# 开花时间不再提前# 而与之一致的是
012

无效突变体体内的
$"*4

表达水平也

在
%

周的春化处理后达到最大值# 这个研究表明了春化处理在
+/*

缺失的情况下也促进
$"*4

的表达&

!*! !"#$($%&&)

可被赤霉酸素!

+,

"诱导表达

677!

年#

?))(

等$

4

%研究了短日照条件下野生拟南芥!

<;=

"与
@A

生物合成突变体在
@A

处理下
$"*4

的表达水平变化情况& 实验表明# 通过
@A

处理#

$"*4

在
<;=

野生拟南芥中的表达量提高# 而在
@A

合

成途径受阻的拟南芥中其表达量一直保持在一个基本水平# 并且没有开花& 但该突变体植株用
@A

处理

后# 拟南芥开花并且此过程中伴随着
$"*4

表达量的升高& 同时# 对
@A

反应不敏感植株的晚花表型不

能通过外部
@A

处理而提前# 而其体内
$"*4

的表达情况则与
@A

的处理无关# 依旧保持在较低水平#

并没有发生表达水平上的明显变化& 这种在
@A

突变体中拟南芥开花时间与
$"*4

表达量的变化强有力

地说明了
$"*4

参与了植物开花途径中的
@A

途径并且在开花过程中
$"*4

是
@A

开花信号的靶基因&

!*- !"#$%$%&&)

与
$%&&-

形成正反馈环

&(&3"4$!/5676B

!

8(/6B

"是
?AC1!D)E

家族促进开花的基因 $

!!"!B

%

&

&(/6B

在新形成花分生组织中

微量表达# 但在之后的花器官阶段表达量显著& 但
&(/6B

接收的花信号不同于
$"*4

介导的信号# 两

者通过不同途径促进植物的开花 $

!

#

!!"!F

%

# 因此# 了解
&(/$B

与
$"*/

两者之间的关系以及它们是如何作

用的# 对于进一步了解开花信号的整合有很大帮助&

$77F

年#

<-*

等$

!%

%研究了拟南芥花序分生组织特性

基因
&(/$B

与
$"*/

的关系& 实验结果显示# 在成花转变过程中#

&(/$B

与
$"*/

在芽顶端会通过形成

一个正反馈调节环来整合开花信号促进开花!图
$

"& 同年
<;;

等$

//

%研究发现
$"*/

与
&(/$B

之间形成异

质二聚体能够激活
/,9

基因的表达# 从而促进开花&

图
# "#$$

与多种开花相关基因的关系图示

%-:*=; $ G;>2H-)(I,-J D;HK;;( $"*/ 2(L 3*>H-J>; =;>2H;L

M>)K;=-(: :;(;I

马腾飞等' 植物
$"*/N&(/$7

基因研究进展 %!!
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年
#!

月
!%

日

植物种类 基因名称
&'(

长度 氨基酸长
)*+,-+.

登录号

拟南芥
!"#$%&'()%) *+#,%#-# ./0#

!

!12!%

"

/01 !#0 234#$%#!56$

弯曲碎米芥
03"&34%-5 6,578')3 93:12!% /0! !#$ 78!1910!6#

白芥子
;%-3(%) 3,$3 ;3<:=; : /0! !#$ :!1/;/6#

芥菜
>"3))%?3 @8-?53 ;A0#!# /0! !#$ <=;%/9%$6#

毛果杨
B'(8,8) *"%?+'?3"(3 > 1#% #/; ?34%%!!;5%0!6#

罂粟
B3(3C5" )'4-%65"84 :B$!! //; !!! @(%9#;;!6#

木瓜
93"%?3 (3(3D3 <:=;$ 900 !09 @:/1;;;!6#

玉米
E53 43D) >F?%#$9<#1 /;; !$! ,A%11!#/6#

金鱼草
:-*%""+%-84 43@8) GHFI/5 /10 !#9 7<$##5!96#

小麦
J"%*%?84 35)*%C84 J3:12!% //; !!! B=1#!$$56#

水稻
A"DK3 )3*%C3 A);A9# /;$ !$% 78$$!09/6#

毛竹
B+D,,')*3?+D) 5&8,%) $(+D,6%/#4%/ /5# !!/ (C%;01#16#

高粱
;'"L+84 $%?','" > 9%! !$$ ?34%%!0/1;#/6#

玉米
E53 43D) <:G;# /;; !$! 234%%####/5!6#

风信子
ID3?%-*+8) '"%5-*3,%) I:1# /59 !!5 7(%;;;$96!

麻竹
G5-&"'?3,348) ,3*%6,'"8) <:G;9 90# !0/ 781;;9/%6#

二穗短柄草
>"3?+D('&%84 &%)*3?+D'- >&<:G;! 9/! !1$ D=155$!!6#

蓝桉树
H8?3,D(*8) L,'$8,8) HJ2 /#5 !%1 7(%5//0!6#

矮牵牛
B5*8-%3 ! +D$"%&3 F>B!5 /05 !#1 7($$1!006#

豇豆
M%L-3 8-L8%?8,3*3 M8;A9# /$/ !## 7,15590/6#

蓖麻
N%?%-8) ?'448-%) > 9$1 !00 ?34%%!1##9#;6#

?果
<3-L%65"3 %-&%?3 <;OB$ 9$1 !00 <(9$9%$06#

番茄
;',3-84 ,D?'(5")%?84 IJ9 9!/ !0# 7E!0/91$6#

加州罂粟花
H)?+)?+',K%3 ?3,%6'"-%?3 :12! 909 !05 7851%#5#6#

假美洲升麻
J"38*C5**5"%3 ?3"',%-5-)%) :B$ > > 78#/!;%06#

大麦
I'"&584 C8,L3"5 PQ:;IC!%55H%$ /;$ !$% 7E$/;!5!6 #

满天星
1D()'(+%,3 (3-%?8,3*3 1(;A9# /// !!# 7,1/!1%06#

野草莓
F"3L3"%3 C5)? FC;A9# /05 !#1 (<1$#;;;6#

葡萄
M%*%) C%-%65"3 MC;A9# /19 !#5 ):#$$/$$6#

白菜型油菜
>"3))%?3 "3(3 :12!% /0! !#$

@(1!$;;/6#

表
!

部分植物
!"#!

同源基因!序列来源"

"#$#%&$'

#

A-FG* H ;A9H IJKJGJLM*N JO P-QRS-G PG-+RN

0 ;A9HT:12!"

同源基因系统进化树分析

在
)*+,-+.

中的核酸数据库查找植物
;A9H

同源基因# 利用
3@)7 16"

软件对其同源基因的开放阅

读框进行
2*SLIFJQ!UJS+S+L

聚类分析!表
H

#图
$

"$ 序列同源比对结果表明% 植物
;A9H

基因的同源性基本

上反映了物种间的亲缘关系$ 如高粱
;'"L+84 $%?','"

# 玉米# 水稻# 小麦# 毛竹
B+D,,')*3?+D) 5&8,%)

同

属禾本科
CJ-V*-*

植物# 拟南芥# 弯曲碎米荠
93"&34%-5 6,578')3

和白芥子
;%-3(%) 3,$3

等同属十字花科

,Q-NNSV-V*-*

植物# 其
;A9H

同源基因在系统进化树上的远近关系基本反映了它们同科之间的物种亲缘关

系# 同时也反映出# 它们与其他科物种之间的亲缘关系$ 同时可见
;A9H

基因在木本植物与非木本植物

间以及不同科属植物之间存在分化$ 这表明
;A9H

作为一个重要的开花时间调控基因# 可能在植物的进

化过程中起着重要作用$

1

问题与展望

;A9H

作为开花信号中的调控因子# 在植物的开花过程中起着重要的调控作用# 目前对该基因的结

构和功能已经有了比较深入的了解# 为通过利用基因工程进行植物花期改良工作提供了理论基础# 但仍

然还有很多疑问没有被解答$ 比如%

;A9H

在成熟叶子中检测出最高表达量# 但它是如何作用于开花过

;$0



第
!"
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#

期

程诱导的分子机制还不清楚!

!"#$

可以与
%&'(!)*+

很多蛋白质包括开花抑制因子相互作用 "

,-",.

#

$ 但

它们之间具体的关系还有待继续完善%

!"#$

基因的上游调控序列和下游调控区域还有待继续深入研究!

这会为从整体上揭示植物的开花之谜奠定良好的基础& 为今后研究
!"#$

在其他生命活动中的可能作用

提供启发%
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