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万千的自然环境造就了万千的植物种类, 而各

种植物的开花又具有多样性。不同的植物可以在一

年中不同的季节开花, 还可以在一天中不同的时间

开花。植物按照开花次数来分类, 可以分为单次开

花和多次开花植物。单次开花植物例如竹子, 一生

只开一次花, 然后全株死亡; 多次开花植物可以在每

年的固定时间开花。植物按照生活周期来分类, 可
以分为一年生(annual)、二年生(biennial)及多年生

植物(perennial)。一年生植物在一年内完成生命过程, 
然后全株死亡。多年生植物生活周期比较长, 一般

为两年以上[1-3]。

植物由营养生长到生殖生长的转换, 称为开花

诱导, 它直接影响着植物能否正常地繁衍后代, 并直

接关系到农作物的产量。在进化过程中, 植物产生

出一套适应机制, 在外界环境最适宜的条件下开花

结果。通过对一年生植物拟南芥的研究, 目前鉴定

了5条开花途径。春化和光周期途径对外源的环境

信号作出反应, 从而调节开花; 而自主、赤霉素和年

龄途径感知内源信号, 影响开花。在不断变化的外

部环境条件和内部生理条件下, 这些途径通过一些

主要的整合基因如SOC1、FT和LFY等实现了对拟

南芥开花时间的精确调控[4-10]。

温度和光照是影响植物开花的最重要的外界

环境因素。大多数冬性一年生或者二年生植物在

种子萌动期或营养生长初期必须经过一定时期的

低温处理(通常为4 °C, 2~8周)才能开花。这一低

温处理一定时期而促进植物开花的作用称为春化

作用(vernalization)。近年来, 通过对拟南芥的研

究, 人们发现FLOWERING LOCUS C(FLC)基因是

受春化途径调控的主要基因。FLC编码MADS-box
转录因子, 是开花时间调控中的抑制因子[11]。FLC
在顶端分生组织和维管组织中分别结合到FLOW-
ERING LOCUS T(FT)和SUPPRESSOR OF OVEREX-
PRESSION OF CONSTANS 1(SOC1)启动子的CArG
盒抑制它们的表达, 从而抑制花分生组织决定基因

延迟植物成花[12-13]。作为开花途径中的一个关键因

子, FLC的表达不但受来自环境和生长发育的信号
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调控, 而且非编码RNA同样参与到FLC在春化中的

表观遗传学修饰, 其中就包括FLC的反向转录本、

内含子上的非编码RNA以及反向转录本启动子区域

的短RNA[14-16]。

光周期是指一天之中, 白天和黑夜的相对长

度。作为兼性长日照植物拟南芥, 长日照条件可以

促进其开花。在长日照条件下, 植物的叶片在接收

到光周期信号后, 转录因子CONSTANS(CO)会快速

积累, 从而激活成花素基因FT的表达促进开花。而

在短日照条件下, CO蛋白不能快速积累激活FT, 从
而抑制开花[17-23]。

年龄和植物激素途径是调控拟南芥开花的重

要内源信号。其中, 植物年龄途径是由一个小分子

RNA(microRNA, miRNA)—miR156调 控 的。mi-
RNA是一类长度约为21 nt、具有基因表达调控能力

的非编码的RNA。miR156是目前已知的植物年龄

途径中最上游的调控分子, 它是介导年龄与植物生

长发育的重要中介分子[10]。miR156的表达受到年

龄调节, 其含量随着植物的生长而逐渐降低, 它的靶

基因SQUAMOSA PROMOTER BINDING PROTEIN-
LIKE(SPL)类转录因子的积累则呈现逐渐上升的趋

势。SPL可以直接激活SOC1、FUL和AP1等MADS-
box基因的表达诱导植物开花[10]。miR156的靶基因

SPL9还可以结合到miR172的启动子上促进其表达, 
而miR172通过下调AP2类开花抑制因子的表达促进

开花[24]。

赤霉素(gibberellin, GA)是调控植物生长发育

的重要激素之一。在拟南芥中, GA是短日照条件

下开花诱导的关键因子。GA通过与受体蛋白GIB-
BERELLIN INSENSITIVE DWARF1(GID1)结 合, 
促进转录调节蛋白DELLA的泛素化降解, DELLA
蛋 白 包 括REPRESSOR OF GA1-3 1(RGA), GA 
INSENSITIVE(GAI), RGA-LIKE1(RGL1)、RGL2和
RGL3[25-27]。GA可以通过激活MADS-box基因和LFY的
表达调控开花。最近的研究发现, DELLA可以和SPL
相互作用, DELLA与SPL异源二聚体的形成降低了

SPL的转录激活活性, 导致下游基因miR172、FUL和 
SOC1的激活受到阻遏, 进而延迟了植物的开花[28]。 
       拟南芥开花的途径并不是孤立的, 而是根据外

部环境条件和拟南芥内在生理条件的变化, 通过控

制一些开花途径的关键整合因子, 激活或抑制下游

花序分生组织基因和花器官基因的表达, 从而使植

物适应环境条件和自身生理条件的变化, 最大程度

上优化其生长及发育的需要。目前, 对一年生植物

拟南芥开花途径已经有了比较清楚的了解, 最近对

多年生植物开花调控的分子机理有了新的认识。    
高山南芥(Arabis alpina)是一种多年生的草本, 

拟南芥FLC的同源基因PERPETUAL FLOWERING 1 
(PEP1)调控了高山南芥开花和春化反应。与拟南芥

FLC不同, PEP1仅短暂地被低温抑制, 当植株开花

后会被重新激活[29]。但是对于高山南芥的研究并没

有揭示内源信号途径(如: 年龄途径)对多年生植物

开花调控的贡献。由于多年生植物大多具有生长周

期长, 遗传转化困难等缺点, 我们试图寻找一种新的

适合研究多年生的模式植物。最终, 我们找到一种

称为弯曲碎米荠的多年生草本, 研究内源途径中年

龄途径对开花的贡献及其与其他开花途径的整合。

弯曲碎米荠(Cardamine flexuosa), 属于十字花

科碎米荠属, 广泛分布于欧洲和亚洲各地, 是多年

生草本。弯曲碎米荠具有以下优点: (1)生长周期快: 
从种子萌发到种子成熟约5个月; (2)植物体型小, 易
于实验室操作; (3)稳定的遗传: 弯曲碎米荠是自花

授粉植物; (4)简单高效的遗传转化方式: 弯曲碎米

荠和拟南芥一样, 可以通过浸花法进行遗传转化[30]; 
(5)与拟南芥基因组的类似性: 弯曲碎米荠同拟南芥

同属于十字花科, 但是却有着明显不同的生活习性, 
是比较基因组研究的良好材料。因此, 我们选取弯

曲碎米荠为研究对象。

在实验室温室种植时我们发现, 弯曲碎米荠的

成花诱导需要春化。不经历春化, 弯曲碎米荠则一

直处于营养生长期, 不会抽薹开花。在拟南芥中, 
FLC是春化途径的关键负调控因子。于是我们首先

利用同源基因克隆的方法, 克隆了弯曲碎米荠中的

FLC(CfFLC)。与野生型相比, CfFLC敲除的转基因

植株不经历春化即可开花。这个结果表明, CfFLC
也是调控春化反应的关键基因。基因表达分析显

示, CfFLC的表达量在春化之前处于一个较高的水

平, 春化之后, CfFLC的表达量明显降低, 但是随着

时间的推移, CfFLC的表达量逐渐上升到春化之前

的水平。这一点在一年生拟南芥和多年生弯曲碎米

荠中是不一样的。在拟南芥中, FLC的表达在春化

之后降到较低的水平, 并且会维持在较低的水平。

CfFLC的这种表达模式与弯曲碎米荠多年生的习性

是相吻合的。
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实验中另一个有趣的现象是: 弯曲碎米荠对低

温的感受是依赖于年龄的。幼年的弯曲碎米荠(1~2
周)即使经历春化, 仍不会开花; 只有成年(大于4周)
的植株才能感受低温, 出现正常的春化反应。这一

现象使我们猜想, 年龄途径很可能参与弯曲碎米荠

的春化反应, 于是我们开始探索年龄途径和春化

途径的关系。已有的研究表明, miR156是目前已

知的年龄途径最上游的调控因子。在弯曲碎米荠

中, miR156的含量随着年龄的增加逐渐降低, 它的

靶基因CfSPL9的表达量逐渐上升。这个结果表明, 
miR156是一类进化上非常保守的小分子RNA。为

了进一步的功能分析, 我们首先构建了miR156上
调和下调的转基因植株。研究发现, 不经历春化, 
miR156上调和下调的转基因植株都不会开花。但是, 
miR156下调的转基因植株呈现出明显的成年态化, 
幼年(生长1周)的植株即可出现正常的春化反应, 抽
薹开花; 与之相反, miR156上调的转基因植株则呈

现出幼态化, 即便是生长10周的植株仍然对春化反

应不敏感。因此, 年龄途径的miR156设定了春化反

应的敏感性阈值。

在拟南芥中, SOC1是开花整合基因之一。过

量表达弯曲碎米荠的SOC1(CfSOC1)可以不经历

春化即可开花, 表明CfSOC1位于春化途径的下游。

CfSOC1的表达与CfFLC的表达在春化前后呈现出

相反的趋势。幼年和成年的弯曲碎米荠春化前后, 
CfFLC的表达量都会明显降低, 但是CfSOC1的表达

却明显不同。成年的弯曲碎米荠春化之后, CfSOC1
的表达量明显升高, 而幼年的植株经历春化后, Cf-
SOC1的表达量没有变化。我们推测, 幼年的弯曲碎

米荠对春化作用不敏感是因为无法激活下游整合基

因CfSOC1的表达, 而不是对春化途径的负调控因子

CfFLC的抑制。春化前后, CfFLC的表达水平变化

趋势不因miR156的上调或下调而发生变化, 但是Cf-
SOC1的表达水平变化却随着miR156含量的高低发

生改变。生长1周的miR156下调的转基因植株与野

生型相比, CfSOC1的表达水平在春化之后明显升高; 
而生长5周的miR156上调的转基因植株与野生型相

比, CfSOC1的表达水平在春化之后没有明显变化。

在拟南芥中, miR156通过miR172促进幼年期到

成年期的转换[24,31]。在弯曲碎米荠中, miR172的含

量随着年龄的增长而逐渐增加。过量表达miR172

的转基因植株对春化呈现出不同程度的反应。高表

达miR172的转基因碎米荠可以不经过春化即可开

花。遗传分析表明, miR172与CfFLC处于不同的开

花途径平行调控开花。

以上的研究结果表明, 春化途径和年龄途径共

同调控了弯曲碎米荠的初次开花(图1)。当年龄途径

的miR156含量降低到开花阈值之下, 并且同时经历

春化, 弯曲碎米荠就会初次开花。在此之后, miR156
的含量一直处于开花阈值之下, 是否开花主要取决

于CfFLC的含量, CfFLC的含量在每年的春天降到最

低, 因此弯曲碎米荠在每年的春天开花。年龄途径

和春化途径的偶联与多年生植物的生长习性密切相

关, 它可以确保植物在获得足够的生物量(即进入成

年期)后才能感受外界环境的变化, 开花结果, 繁衍

后代。尽管拟南芥中同样存在年龄途径和春化途径, 
但是拟南芥并未出现年龄依赖的春化反应。这表明, 
开花的多样性可能是由于不同的物种间, 不同开花

途径贡献率不同决定的。这些结果第一次阐明植物

利用年龄信号对外界环境信号作出反应并且可能影

响植物进化。

FL
C

miR156

Vegetative Reproductive

Flowering
threshold

Time

FLC的表达(红色)感受温度变化, 呈现四季振荡状态。其含量在每年

的冬天来临之间最高, 过冬之后其含量降至最低。miR156(绿色)感
受植物的年龄, 其含量逐渐下降。黄色圆圈代表首次开花时间。弯

曲碎米荠的首次开花需要FLC和miR156的含量同时降低到开花阈值

线(紫色)以下。在此之前, 弯曲碎米荠处于营养生长期, 而此之后则

在每年的春天开花。

The expression of FLC (red line) is oscillating, with the highest level be-
fore winter and lowest level in spring. miR156 (green line) is regulated 
by age. The level of this miRNA is gradually decreased. The first flow-
ering (yellow circle) of C. flexuosa occurs when the levels of FLC and 
miR156 are below the flowering threshold (violet dot line).  C. flexuosa 
stays in vegetative phase before the first flowering, whereas it shows 
typical polycarpic growth habit afterwards.

图1  年龄和春化作用共同调控弯曲碎米荠开花时间

Fig.1  Integration of age and vernalization 
pathways in C. flexuosa
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