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摘要:对近几年银杏和其他植物开花基因分离克隆和童期控制研究进展进行了综述 ,并对银杏童

期遗传改良所存在的问题进行了分析 ,以期为银杏童期遗传改良提供一定的参考。

关键词:植物;开花基因;调控;银杏;童期;遗传改良

中图分类号:S664.3　　文献标识码:A　　文章编号:1004-3268(2008)02-0013-04

　　植物开花时间早晚由内源因子和外源因素共同

决定 。内源因子是指除了光照 、温度 、水分 、土壤肥

力 、植物生长调节剂等外源因素之外 ,植物开花(自

主促进途径)所需的必要条件 ,主要涉及调控植物开

花转换的相关基因。目前在拟南芥 、金鱼草 、水稻

(Oryza sat iva)等植物中分离和克隆出许多开花相

关基因 , 如 LEAFY (LFY), APET ALA1(AP1),

APET ALA2 (AP2), APET ALA3 (AP3), AGA-

MOUS(AG),WUSCHEL(WUS), EMBRYON IC

FLOWER (EMF ), TERMIN AL FLOWER

(TFL),FLOWER ING LOCUSC(FLC)等 。其中 ,

对 LFY 基因结构和功能研究的最为详细 ,主要作为

一个开花开关决定着花分生组织的分化。 AP1 ,

AP2 , AP3 , AG等属于花器官特异性基因 ,控制着

花各部分组织的发育和形成 。EMF , TFL , FLC等

基因在营养生长阶段表达 ,抑制植物开花 ,它们表达

水平高低与童期长短密切相关。总之 ,花发育相关

基因构成一个复杂的网络共同调控植物开花[ 1] 。

银杏(Ginkgo biloba)是童期特别长的一种中生

代孑遗裸子植物 ,一般种植 15 ～ 20 年才能开花结

果 ,在我国有着悠久的栽培历史 ,广泛应用于园林景

观 、医药 、食品 、保健等领域 。但是其较长的童期生

长 ,给银杏优良品种的选育带来了严重的障碍 ,使其

经济效益和社会价值也受到很大程度的限制 。

多年来 ,育种学家们借助扦插和嫁接等无性繁

殖手段试图缩短银杏童期生长 ,由于扦插和嫁接只

是在其形态学上选择 ,而没有从内源本质上进行调

控 ,一般嫁接后也要 8 ～ 10年才能开花结果。近年

来 ,通过基因手段对木本植物开花相关基因的遗传

改造研究结果显示 ,可以有效缩短木本植物的童期

生长。Lemmetyinen等
[ 2]
通过转基因和快繁选择得

到白桦的早花克隆 ,转入白桦中使其在不到一年时

间就出现花序。Pena 等
[ 3]
将拟南芥的 LFY 基因转

入柑橘中 ,培育出的柑橘当年开花 ,果实正常发育 ,

种子当年播种 ,次年春天就能正常开花 。因此有理

由相信开展银杏花发育功能基因组研究 ,有利于遗

传学改良银杏童期 ,为银杏的分子育种 、性别鉴定以

及经济效益的提高奠定基础 。

1　开花基因研究现状

1.1　花分生组织特异基因

LFY 是目前研究得最清楚的与开花相关的转

录因子 ,目前在水稻(RFL)
[ 4]
、金鱼草(FLO)

[ 5]
、烟

草(NFL)[ 6] 、银杏(Ginl f y 和 GinNd ly)[ 7 , 8] 、辐射

松(P inus radiate)(PRFLL 和 NEEDLY)[ 9 , 10] 、苹

果(Malus domestica)(AFL1 和 AFL2)[ 11] 等多种

植物中都分离到 LFY 同源基因 。1992年 ,Weigel

等[ 1 2] 从拟南芥中首次分离克隆得到 LFY 基因 ,指

出 LFY 是一个花分生组织特异基因 ,调控植物开花

时间。LFY 的下游直接靶基因为花器官特异基因

AP1 和 CAL
[ 13]

,在植物开花的起始阶段起着重要

作用 ,作为一个开花转换开关 ,决定花序分生组织向

花分生组织的转换 。

之后 , 银杏中 LFY 同源基因也相继被克隆 ,

Frohlich等[ 7] 克隆得到银杏雌株 LFY 同源基因

Ginl f y 的全长序列 ,张建业等
[ 8]
根据雌株 Ginl f y
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基因序列得到银杏品种大佛手雄株 LFY 同源基因

GinNd ly 全长基因序列。与被子植物不同的是 ,银

杏具有双拷贝的 LFY 同源基因 ,比较它们的核苷酸

序列 ,同源性为 99%,蛋白质序列同源性为 99%。

进一步分析它们的时空表达水平表明:银杏两个

LFY 同源基因在其生长发育过程中有着截然不同

的表达方式。GinN dly 除了在花芽 ,幼树和成年的

雌株 、雄株叶片中表达之外 ,在其他器官中均无表

达 ,属于组织特异性表达。而 Ginl f y 在银杏幼树 ,

成年的雌株 、雄株的根茎叶以及雌花芽 、雄花芽 、幼

果等器官中都有表达 , 说明 Ginl f y 为组成型表

达[ 14] 。银杏 LFY 同源基因的这种时空表达差异有

可能是裸子植物花进化发育的一个显著特征 ,在长

时间的进化过程中导致 LFY 基因功能分化 ,具有控

制花和叶片发育的重要功能 ,这种差异可能正是造

成银杏童期长的一个重要因素 。

1.2　花器官特异基因

花器官特异性基因除了 AP2 之外均含有重要

的分子元件 MADS -box DNA 结合区 , 称为

MADS-box 家族基因 ,它们共同作用决定各种花

器官的发育。根据花器官 ABC 模型 ,A 型基因主要

决定花萼的发育 ,如拟南芥的 AP1 。近年来 ,已从

许多木本植物中克隆得到了 AP1 同源基因 ,如苹果

的MdMADS12
[ 15]

,银桦(Betula pendula)的 Bp-

MADS3
[ 16] 。B型和 A 型基因共同决定花瓣的形

成 ,拟南芥中以 AP3/ PIS TILLAT A(P I)最为典

型 ,另外还有金鱼草的 DEF ICIEN S(DEF)/GLO-

BOSA (GLO)和苹果 的 AP3 同源 基因 Md-

MADS13
[ 15] ;C型和 B型基因共同决定雄蕊和雌蕊

的分化和形成 ,如 AG(拟南芥), PLEN A(金鱼草),

白杨 AG同源基因 P TAG1 /2 ,在裸子植物挪威云

杉(Picea abies)、买麻藤(Gnetum gnemon)、辐射松

等都克隆得到 AG 同源基因。Muriel等[ 17] 在银杏

基因组中分离得到 AG同源基因 GBM5 为单拷贝 ,

除了在生殖器官雄蕊 、胚珠以及雌配子里有表达之

外 ,在雌雄株的幼叶中也有表达 。结合裸子植物该

基因家族成员的单拷贝和被子植物中多拷贝的特

征 ,说明 AG基因家族成员随着植物长时间的进化 ,

使得家族成员进化为不同功能的 AG 同源基因 。

Purugganan等以及 Theissen 认为 ,该家族成员的

基因 ,在被子植物和裸子植物花发育过程中的是相

当保守的
[ 18 , 19]

。而在最近的研究资料中逐渐认为 ,

该家族基因不仅仅在花的发育过程中发挥功能 ,借

助遗传学和分子生物学方法检测出它们在开花起

始 ,分生组织的形成 ,根 、胚 、维管组织中均有表达 ,

而不受花器官的限制
[ 20]

。Muriel等的工作也证实

了后者的观点。

1.3　抑制开花的基因

TFL 是拟南芥开花过程中控制花序分生组织

分化的一个基因 ,抑制花分生组织特异基因的表达。

Ahannon等通过 T -DNA 法从拟南芥中首次分离

得到该基因 。t f l1 突变体表现出早花的性状 ,童期

生长缩短 ,正常的茎尖停止生长 ,提前开花 ,常常出

现复合花
[ 21]

。 TFL1 的过量表达 ,导致植物的营养

生长延长 ,开花较晚 ,有时还会出现第 2次花序的现

象[ 2 2 , 23] 。在水稻和金鱼草等植物中 , TFL 同源基因

突变体具有相似的性状
[ 24]

。大量的研究表明 ,当植

物开花转换启动之后 ,花分生组织特异基因如 LFY

和 AP1 等会抑制它的表达 ,而顺利完成开花 。从苹

果中克隆得到的 TFL1 的同源基因 MdTFL 表达

模式分析结果表明 ,在花诱导前两周的萼片和成熟

叶片中有较强的表达。将反义 MdTFL 基因转入

苹果 ,在嫁接后 8 ～ 15个月后就开花 ,而正常的植株

需要 5年时间才能开花
[ 25]

。柑橘 TFL1 同源基因

CsTFL 具有 2个不同拷贝 , Real-time PCR 鉴定表

明 ,CsTFL 转录水平与柑橘的童期密切相关 ,它的

基因表达活性与开花调节基因(如 LFY , AP1)的表

达存在负调控关系
[ 26]

。

EMF 基因也是抑制植物开花的重要花序分生

组织特异性基因 ,调节植物花序形成和开花转换的

过程。在野生型拟南芥幼苗生长过程中 , EMF 基因

表达水平很高 , AP1 和 AG 等基因的活性被正常抑

制 。拟南芥 em f 突变体发育过程中花结减少或者

形成转化的花 ,提早开花。LFY 的组成型表达可以

增强突变体性状 ,表明 EMF 活性受到 LFY 基因的

抑制。在 em f 与 ap1 , ap2 , l f y1 等的双突变体中 ,

em f1 -2 表现上位性特征 ,这说明 EMF 基因控制

着开花转换的过程 ,抑制下游开花相关基因的表达

(如 AP1 , LFY 等)
[ 27 ～ 30]

。一种观点认为 , EMF 基

因活性伴随着植物发育会逐渐下降 ,当降到一定水

平时 , AP1 , LFY 等基因表达量增加 , 从而抑制

EMF 基因表达活性 ,直到植物花发育成熟 。但是

EMF 基因活性并不会被完全抑制 ,因为 em f 弱突

变体的花萼减少 ,与 ap1 和 ap2 突变体性状相似 ,

而 em f 强突变体中花器官受到更严重的影响 ,只有

雌花蕊
[ 27]

,这说明 EMF 在植物花器官发育过程中

仍然发挥重要的作用。另一种观点认为 , EMF 基因

活性不会随着植物生长发育而下降 ,甚至在花器官
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组织中还能检测到很高的 RNA 水平 ,但是尽管如

此 , EMF 基因的表达并不影响 AP1 , LFY 等基因的

功能 ,这可能是因为 EMF 蛋白质形成过程中不同

折叠 、磷酸化修饰等作用造成的[ 29] 。目前在拟南

芥 、水稻 、竹子(Dendrocalamus lat i f lorus)、玉米

(Zea mays)、小麦(Tri ticum aestivum L.)、白芥

(S ilene lati f ol ia)、菠萝(Ananas comosus)等植物

中得到了 EMF 的全长或部分核酸序列。

2　异位表达开花调控基因缩短银杏童期

随着植物开花功能基因组研究的逐渐深入 ,为

遗传改良植物童期生长提供了强有力的工具 。将开

花相关基因转入植物可以缩短童期生长 ,提早开花

结果 。现今植物开花基因童期控制的应用主要集中

在拟南芥和烟草等模式植物上[ 31] 。将分离克隆得

到的许多木本开花调节基因(如 LFY -like和 AP1

-like基因)在拟南芥和烟草中的诱导表达能明显

促进开花 ,说明它们确实调节着植物花的发育和开

花转换过程。有理由相信 ,将分离克隆得到的银杏

开花相关基因 ,通过转基因手段转入拟南芥和烟草 ,

甚至银杏中 ,诱导转入基因正确表达 ,同样具有调节

童期生长的作用 。因此开展银杏开花相关基因的功

能基因组研究 ,有利于应用分子遗传手段 ,避免了通

过嫁接 、扦插等形态学手段缩短银杏童期生长 。

但是由于银杏各组织含有大量的酚 、类黄酮 、萜

类等次生代谢产物 ,使得银杏组织培养过程中愈伤

组织容易褐变 、坏死 ,给银杏转基因再生体系的建立

带来极大的障碍[ 32] 。通常也只能将银杏中分离的

开花基因转入拟南芥 、番茄和烟草中异位表达 ,研究

基因对开花时间的影响 。因此 ,银杏转基因体系的

建立成为银杏童期遗传改良的主要问题之一 。

3　问题与展望

植物开花基因的分离克隆 ,为揭示植物花发育

的分子机理提供了理论依据。基因分离的目的是为

了更好的研究基因的功能 ,而利用转基因形成突变

体是最直接和便捷的手段 , LFY 及其同源基因的转

化研究表明 , 转基因植株均能不同程度地提早开

花[ 33] 。进一步说明这些同源基因在促进开花方面

有着相同的作用 ,因此将开花基因转入那些童期特

别长的植物中 ,得到的转基因植株应该具有早花性

状。这对于此类植物来说 ,找到了缩短其童期的有

效方法 ,因此研究银杏开花基因的功能基因组对其

童期的缩短具有重要意义 。然而要将开花基因转入

银杏里面得到早花性状的转基因银杏 ,就必须解决

银杏组织培养 、离体再生和基因转化技术等问题。

相信随着组织培养技术和分子生物学的不断发展 ,

银杏童期遗传改良的步伐将会大大加快。
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