
第 5 卷  第 3期(专辑)

2 0 0 1年 11月
         生命科学研究

Life Science Research           
Vol. 5 No . 3( Suppl. )

Nov. 2001

高等植物开花时程的调控与光受体
X

Ñ .开花时程的基因与光受体调控

邵宏波

(中国科学院 广西植物研究所, 中国广西 桂林  541006)

摘  要:系统评述了高等植物开花时程的调控与植物光受体的联系. 重点说明了控制开花时程的遗传途径以

及光周期途径的有关基因的研究进展.影响高等植物开花的最重要的因子之一便是光周期,光周期对高等植

物开花的调控是通过相关基因间的相互作用来实现的, 这些基因包括参与花启动发育控制基因, 昼夜节律时

间钟调控基因及光受体信号转导基因.近 5 年左右的时间通过对拟南芥及其一系列突变体的研究为我们展示

了这一热门领域的广阔的前景.
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Ñ . The Regulation and Control of Genes and Photoreceptors

in the Flowering Time
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Abstract: One of the most important factors influencing the flowering of higher plants is photoperiod, which is con-

trolled by photoreceptors. The photoperiodic regulation of higher plant flowers is realized by the interaction of the

genes, including developmentally controlling flower-beginning genes, circadian clock controlling genes and photore-

ceptor signal transducting genes. The regulation and control of the genes and photoreceptors in the flower course of

higher plants are reviewed.
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  影响高等植物开花时程最重要的环境因子之

一便是光的日照长度, 即光周期( Photoperiod) , 它

最初是由 Garner 和 Allard 在上世纪的 20年代发

现的. 在短日条件下加速开花的高等植物称为 SD

植物而在长日条件下加速开花的高等植物称为

LD植物. LD植物通常在晚春或早夏(当日照长度

变长)时开花并在适宜季节产生种子. SD植物常

在秋天(当光周期变短)开花并在冷的冬天来临之

前完成其生殖过程. 高等植物开花时程与所依赖

的环境条件如光周期的同步化( Synchronization)也
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增加了其远缘杂交和遗传重组合的机会.高等植

物开花的光周期调控是由参与花启动的发育控

制,昼夜节律时间钟( Circadian clock)调控及光受

体信号转导的基因间相互作用完成的
[ 1~ 14]

.最近

有关兼性 LD植物拟南芥( Arabidopsis thaliana)的

分子遗传学研究已经导致了在鉴定有关于开花时

程( flowering time)及昼夜节律时间钟功能的分子

成份及遗传学途径方面取得了长足进展[ 5~ 20] .本

文主要讨论有关植物光受体 ( Plant photorecep-

tors) , 光敏 素 ( phytochromes ) 及 隐色 素 ( cry-

tochromes)以及它们在调控高等植物开花时程方

面所取得的最新进展.

1  高等植物开花时程的调控

1. 1  高等植物开花时程调控的遗传学途径

高等植物花的形成是由其顶端分生组织从营

养生长命运向成花命运转变而启动的. 控制成花

启动时程的机制在拟南芥中通过鉴定较野生型开

花早或晚的突变而得到了广泛的研究[ 10, 20] .这些

突变称为开花时程突变,而其相应的基因称为开

花时程基因.另外,在植物发育中具有其它作用的

许多基因如光感应性,激素代谢,信号转导及花分

生组织特化等位基因也在调节开花时程方面起作

用,因而有时也称为开花时程基因.在对这些突变

的表型及遗传显性上位分析基础上, Koornneef等

和邵宏波等把开花时程基因分成几个信号转导途

径,它们抑制或促进花启动过程.这些信号途径将

其发育或环境信号进行转移以便调节控制其分生

组织形成的成花分生组织同一性基因 ( Floral

meristem ident ity genes)的表达[ 6~ 8, 11] .

1. 2  高等植物光周期途径调控的基因

调节开花时程的主要信号转导途径之一被称

为LD促进途径( LD promot ion pathway)或者称为光

周期途径, 它能够把光及光周期时程信号传递到

开花启始过程中[ 10, 11] .在此途径中的基因突变减

少了植物对光周期的反应性. 作为兼性 LD植物

的拟南芥,它在 LD条件下开花要比生长在 SD下

的早一些. 与 LD途径相关基因的错误表达也可

能延迟生长在 LD条件下拟南芥植物的开花, 但

是却不能改变生长在 SD下拟南芥植物的开花时

程,这便导致了对光周期敏感性的降低.这些基因

如 Co ( CONSTANS ) , phya ( phytochrome A ) , cry2

( cryptochrome2)及 GI( GI. GANTEA)的突变均属此

种 类 型[ 1, 9, 20] . 基 因 CCAI ( Cicadian clock

associated1)及 LHY( late elongated hypocotyl)的表达

升高也能产生光周期下降的晚期开花现象[ 20] .另

外,在 LD及 SD下开花均比野生型早的突变体也

能具有对光周期下降的敏感性. 早期开花基因如

phyB, phyD, phyE, elf3( early flowering 3)及 pef ( phy-

tochrome early flowering ) 的 突 变均 属 于 本类

型
[ 16, 17, 19~ 20]

. 我们常认为某一晚期开花突变与其

正常促进花突体是指其相应的基因产物就是花启

动的阻遏物.无疑,目前分离到的与此光周期途径

相关的许多基因均为光受体或相关于昼夜节律时

间钟的蛋白质编码
[ 11, 12]

.

2  高等植物的光受体

高等植物基本的光受体是红光/远红光受体

即光敏素,及蓝光/紫外光-A受体即隐色素[ 12] .蓝

光(波长大约在 400~ 500 nm)和红光(波长大约在

600~ 700 nm)是高等植物最有效吸收和利用的两

个太阳辐射波谱.因而,由光敏素和隐色素所调节

的植物发育能使植物尽可能完善其发育过程并与

能量及代谢资源的可利用性相一致.

2. 1  光敏色素( phytochrome)

光敏色素就是光敏色素蛋白, 它以两上光相

互转换同分异构形式( photo- interconvertible isomeric

form)而存在, 即红光吸收形式( Pr)和远红光吸收

形式( Pfr)
[ 18, 20]

.拟南芥有 5种光敏素基因, phyA,

phyB, phyC, phyD和 phyE, 它依次编码着 phyA 到

phyE的脱辅基蛋白( apoprotein) [ 1, 4, 9, 12~ 15] .目前已

经分离和研究了 4个拟南芥光敏素基因的突变.

在不同的光条件(光量,光质及光时)下,不同光敏

素调节着不同的光反应或者相似的光反应.拿下

胚轴伸长得到很好鉴定的光抑制作为例子, phyA

突变体在远红光下其下胚轴抑制作用减弱,而在

红光下却不减弱. 相反, phyB 突变体在红光下丧

失了抑制下胚轴伸长的能力, 但是在远红光下却

没有丧失, 这说明尽管 phyA 和 phyB 均介导下胚

轴伸长的光抑制作用,但是 phyA功能主要在远红

光区域,而 phyB却主要在红光区[ 12, 13] .

2. 2  隐形色素( cryptochrome)

隐形色素是与 DNA光裂解酶( DNA photolyas-

es)具有相似的氨基酸顺序的黄素蛋白质( flavo-

proteins) , 该DNA光裂解酶催化蓝光/UV- A 光依

赖的 DNA修复反应.隐形色素没有 DNA 光裂合

酶活性; 它们通常含有一个 C-端结构域, 此结构

域具有与光裂合酶很小的序列同源性, 而且它们
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显示出了高等植物中蓝光/紫外光-A 受体的特

征. 拟南芥至少有两个陈形色素基因, cry1 和

cry2, 与光敏素的情况相类似.对影响光依赖的下

胚轴抑制的拟南芥隐色素突变而进行的遗伟学研

究对我们认识隐色素起到了关键性的作用.具有

伸长下胚轴在蓝光下的拟南芥突变体 hy4的分离

使得研究者们首次克隆了第一个隐色素基因
[ 18]

.

后来称之为 cry1的 HY4 基因编码一个相关

于黄素生色团 ( flavin chromophore, FAD) 的蛋白

质,它吸收蓝光/紫外-A光, 这正是前述所认为的

植物蓝光/紫外光-A 受体. 拟南芥第二个隐色素

cry2的克隆是通过 cry1cDNA 作为杂交探针而获

得的. cry2和 cry1的基酸序列有 50% 是相同的,

但大多数其序列相似性集中在其 N-端光裂解酶

相似的结构域中,而其 C-端结构域却是相当地不

同.有趣的是, cry2蛋白在暴露蓝光下的黄化幼苗

中降解很快,这使我们想到了 phyA的红光诱导的

降解
[ 16]

. 目前仍不清楚该光诱导的 phyA 和 cry2

蛋白水解所起的具体功能, 但是对于 cry2至今还

没有关于蛋白质表达水平日变化的报导[ 14] .

在观察过表达 cry2 的转基因植物对蓝光是

超敏感的基础上, Guo 等和 Lin等设计了相应的遗

传分析实验以寻找在蓝光下表现出长下胚轴的附

加拟南芥突变体.令人惊讶的是,由此分析获得的

cry2突体表现出在开花时程方面比下胚轴抑制方

面更加显著的正常性, 并且结果证明是对 fha 具

有等位基因作用, fha基因是一个最初由 Koornneef

等鉴定的光周期敏感降 低的晚期开花突

变
[ 8, 11, 20]

.

自从拟南芥 CRYS 的分离以来, 隐色素基因

不仅从其它植物和藻类中得到了分离, 而且包括

果蝇、鼠及人类在内的动物中也分离到了隐色素

基因. 对小鼠和果蝇隐色素的研究表明这些蛋白

质在动物昼夜节律时间钟的功能及调控方面起重

要作用[ 11~ 15] .

3  高等植物光受体的作用机制

高等植物光受体如何传递及将光信号变成可

以影响细胞过程的信号? 光受体信号转导的早期

步骤如何? 植物光受体可以通过光依赖的酶活性

而将光信号传递到其它分子上, 或者也可通过改

变其构象以及因而与信号相关分子进行相互作用

来达到光受体传递光信号的目的. 至少对光敏素

来说,信号转导的早期步骤包括两种类型反应:光

敏素是蛋白激酶( protein kinase)并且能以光依赖

的方式与其信号转导蛋白质相互作用[ 5, 8, 11, 19] .

3. 1  高等植物光敏素激酶和光敏素调控激酶

首次提出植物光敏素是蛋白激酶的设想是在

14年之前[ 1] , 然而直到最近有关其争论才停止.

就目前已有的证据表明,该光敏素激酶的设想已

逐渐得到了普遍的接受
[ 1, 4~ 8]

.

从这 10多年争议中提出了一个关键性的问

题,即对开花植物中关于光信号转导的光敏素激

酶真正底物的鉴定工作.两篇最近的报告还直接

地提出了这个问题. 对于光敏素激酶底物的一个

争论结果证明是新发现的隐色素[ 1] .有报告表明

隐色素能与离体的 phyA相互作用,而且在酵母双

杂种分析( yeast two-hybrid assay)中重组体 cry1能

够被重组的燕麦 phyA蛋白进行体外磷酸化. 而

且,由 phyA导致的 cry1的离体磷酸化在红光或蓝

光下均比在黑暗下更加有效[ 1, 8, 9] . cry1 的磷酸化

也以红光依赖及远红光可逆的方式存在于活体

中,这又进一步表明了光敏素的参与. 然而, cry1

的光敏素依赖磷酸化的生理意义至今不清楚[ 1] .

光敏素激酶的另一个可能底物就是 PKS1

(phytochome kinase substrate) [ 1] . 通过使用拟南芥

PHYAC-端结构域从酵母双杂种筛选中分离到了

编码 PKS1的基因/ bait0. PKS1能够被重组的燕麦

phyA在体外磷酸化. 虽然 PKS1 与 phyA 的 Pr 和

Pfr 形式均能结合, 但是 Pfr 在活体中是以红光依

赖的方式被磷酸化的[ 14, 18] . 研究者还观察到过表

达phyB的转基因植物中 PKS1受到了过磷酸化,

这说明 phyB 参与了活体的 PKS1磷酸化
[ 20]

. PKS1

在 phyB的信号传导中起到了负作用, 其原因在于

过表达PKS1的转基因植物表现出的表现型相似

于phyB突变体的表现型: 即过表达 PKS1的转基

因植物在红光下具有伸长的下胚轴, 但是在蓝光

或远红光下却不具有上述特征[ 19] .

光敏素也可以调节其它蛋白激酶的活性. 例

如,最近鉴定的与 phyA相互作用的蛋白核苷酸二

磷酸激酶 2( nucleotide diphosphate kinase2, NDPK2)

可能就是这样的酶. 在离体结合分析的研究中发

现 phyA的 Pfr形式能够比 Pr 形式结合 NDPK2要

大3到4倍左右. Pfr与NDPK2的结合增加了离体

NDPK2酶分析中该激酶的底物亲和性. 定位于胞

液和细胞核中的 NDPK2可能在光敏素信号转导

中发挥正调节作用
[ 19]

.含由T-DNA插入而干扰的

NDPK2基因的拟南芥突变体表现出对红光和远
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红光在子叶开度及变绿方面的敏感性降低[ 18] .

3. 2  高等植物光受体进入细胞核中与核蛋白质

作用

  光受体在细胞中发挥作用的部位在哪里? 光

敏素和隐色素均为可溶性蛋白质, 而且目前已经

清楚两种类型的植物光受体均能够以组成型方式

或者以光依赖方式进入细胞核. 应用融合蛋白分

析方法已经对光敏素及隐色素的胞内定位进行了

研究.在这些研究中,编码光受体和标记酶如 B-葡

萄苷酸酶( B-glucuronidase)或绿荧光素蛋白这样融

合蛋白的转基因在植物中得到了表达, 而且其光

受体的细胞定位便可通过观察可见的标记酶位置

得到鉴定. 这些研究说明了 phyA和 phyB在黑暗

中大都存在于胞液中, 而在光下主要转移到了细

胞核内[ 12, 15] . 虽然隐色素转运方面的光调控资料

至今未见报导, 但是我们认为拟南芥 cry1和 cry2

均为核蛋白质[ 1, 4~ 8] .

差异细胞核分级分离技术通常用来寻找真核

生物中的受体分子[ 1, 9, 17] . 在没有配体 (基)情况

下,受体能够与胞液蛋白结合并因而保持在细胞

液中. 同配体的相互作用可诱导受体向其细胞核

的转移. 植物光受体也可以进行相似的运动. 例

如,已经表明 PKS1可以在非诱导条件下如黑暗

中发挥光敏素的胞液保留蛋白( Cytosolic retention

protein)的作用
[ 16]

.光诱导了光敏素的细胞核区域

化.一旦进入细胞核中,光受体便与其它核蛋白相

互作用从而影响光调节的基因表达[ 2~ 5, 13, 15, 20] .

最近, 已经鉴定了两个光敏素信号的核蛋白

质SPA1 和 PIF3. SPA1基因是通过 spal( phyA-105

的阻遏物)突变位置的克隆而得到的鉴定,其 spal

突变是以 phyA 突变等位基因特异的阴遏物形式

被分离的
[ 17]

. SPA1 是一个核蛋白, 具有WD 重

复,螺旋- 螺旋结构域以及一个蛋白质激酶结构

域[ 17, 18] . spa1突变体植物表现对光具有显著的下

胚轴抑制作用, 这说明 SPA1是 phyA的一个负调

控因子.该 SPA1的表达在光下通过光敏素作用

是正调控的,这也表明对光敏素信号转导可能存

在一个反馈调节机制[ 1, 2] .

编码另一个光敏素信号核蛋白的基因是

PIF3 ( phytochrome interacting factor) . 它在酵母双杂

种分析中与 phyBC-端结构域相互作用基础上而

得到了分离[ 17] . PIF3含有一个 PAS蛋白与蛋白相

互作用的结构域以及一个基本的螺旋-环-螺旋

( bHLH)结构域,此结构域在与光调节基因的启动

子相互作用中可能发挥重要作用. PIF3 与光敏素

间的离体相互作用是依赖红光的: PIF3与 Pfr 形

式可进行强的相互作用, 但是与拟南芥 phyB的 Pr

形式却只有微弱的相互作用. 与 SPA1相反的是,

PIF3的表达在光下是负调节的[ 16, 18] . 由于 PIF3

反义转基因植物表现出对反应具有降低的下胚轴

抑制作用,所以 PIF3是光敏素功能的一个正调节

因子.与这些观点一致的是,光敏素的核区域化及

与象 PIF3这样的核蛋白结合均可能是产生基因

表达调控的信号转导的一部分, PIF3反义转基因

植物对于不同的光调节基因表达来讲均表现出下

降的光反应性[ 15, 18, 20] .

有趣的是, 虽然迄今为止研究过的所有拟南

芥光受体均表明在光调节的下胚轴抑制及启动中

具有重要作用, 但是所描述的错误表达光敏素信

号基因的大多数突变或转基因植物,除了 PIF3以

外,均没有报道过开花时程方面的改变[ 13, 14] . 由

于这些光敏素信号因子中有些与光敏素结合, 所

以有理由认为存在着两个分离的导致两条不同发

育反应的信号转导途径[ 18] .然而与光周期途径相

关的某些开花时程基因 (如 ELF3, CCA1, LHY,

COP1和 DET1)在下胚轴抑制和开花时程方面均

有功能[ 12] . 虽然本文常用/途径0这个术语, 但是

上述这些观察仍不能被包括光受体在内的线性信

号转导模型而得到满意的解释[ 1, 14, 18] .
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