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赤霉素调控植物开花及花器官发育的研究进展
李巧峡*  张丽  王玉  黄小霞

(西北师范大学生命科学学院, 兰州 730070)

摘要      赤霉素是一类四环双萜类植物生长因子, 影响植物生长发育的多个方面, 包括种子萌

发、叶子扩张、茎与叶柄的伸长、花的诱导以及花器官发育等。在不同环境条件下或植物发育的

不同阶段, 赤霉素通过合成、失活以及信号转导途径调控植物发育的各个方面。在一些长日照与

两年生植物中, 长日照与冷处理后, 活性赤霉素含量会增加并促进开花, 同时赤霉素也可以代替环

境信号来缩短植物的开花时间。花诱导后, 活性赤霉素对花器官的生长与发育起着非常关键的作

用, 尤其是对雄蕊、花瓣与子房。如果赤霉素合成途径中的酶发生突变或赤霉素信号转导途径中

的受体发生突变, 那么花瓣与雄蕊的发育将受阻, 子房发育不良并会引起果实坐果率降低, 形成短

花瓣与花药发育不良的短雄蕊, 甚至引起雄性、雌性不育。在花器官中, 赤霉素可能的合成位点主

要有雄蕊、子房与花托, 且在一些植物中雄蕊、子房或花托来源的赤霉素可能通过旁分泌的形式

促进花瓣与花萼的发育, 比如拟南芥、矮牵牛及黄瓜等。该研究就赤霉素的合成、失活、信号转

导以及对开花与花器官发育调控等方面的研究进行详细的阐述。
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The Research Progress of Gibberellin on the Regulation of Flowering and 
Floral Organ Development in Plant

Li Qiaoxia*, Zhang Li, Wang Yu, Huang Xiaoxia
(College of Life Sciences, Northwest Normal University, Lanzhou 730070, China)

Abstract       Gibberellins (GAs), which are tetracyclic diterpenoid growth factors, are essential regulators of 
many aspects of plant development, including seed germination, leaf expansion, stem and petiole elongation, flower 
induction, and floral organs development. GAs usually regulates the growth of plant by their synthesis, deactivation 
and signal transduction pathway under different ecological conditions and different development stage in plant. A 
role for GAs in flower induction of reproductively competent plants has been established primarily for long daylight 
and biennial species, in which flowering in non-inductive conditions can be achieved by the application of GAs. 
Meanwhile, the level of bioactive GAs often increases after the plants have been treated by long daylight and cold. 
Following floral initiation, a functional GA signaling pathway is essential for the normal development of floral or-
gans especially for stamens, petals and overies. Gibberellin deficient or signal transduction mutants typically have 
short stamens and petals, even impaired male and female fertility due to abnormal stamen and overy development. 
The stamen, overy and receptacle appear to be the major sites of GAs biosynthesis within the developing flower, 
and the dependence of petals and calyx on the stamens, overies or receptacle as a source of GAs for their develop-
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ment is a clear example of paracrine signalling within flowers of some plants such as Arobidopsis, Petunia hybrid 
and Cucumis sativus. In this review, we summarize the understanding of the GAs biosynthesis, deactivation and 
signal transduction pathways in plants, and discuss how GAs regulates the induction of flower and floral organ de-
velopment in response to environmental stimuli according to the research progress in recent years.

Keywords       gibberellins; GAs biosynthesis; GA signal transduction; flower induction; floral organ develop-
ment 

赤霉素(gibberellins, GAs)是植物中广泛存在的

一类生长因子, 化学结构属于二萜类, 由4个异戊二

烯单位组成。已从植物、真菌和细菌中分离鉴定出

了136种不同结构的GAs, 但只有很少量的具有生物

活性, GA1和GA4是大多数植物中主要的内源活性分

子。大部分GAs没有生物活性, 只是活性GAs的前体, 
或非活性代谢物。植物组织中活性GAs的浓度是由

GAs合成与失活的速度决定的。具有生物活性的赤

霉素通过促进细胞的增殖与扩张调控植物生长发育

的多个方面, 包括花与果实的发育、种子的萌发、

茎的延长、叶子的扩张等。

1   赤霉素的合成与信号转导
1.1   活性赤霉素的合成

在植物中, 具有生物活性的GAs主要包括GA1、

GA3、GA4、GA7、GA5和GA6。其中GA1、GA3、

GA4和GA7这四种分子的特点是在C-3β上有一个羟

基基团, C-6上有一个羧基基团, C-4与C-10之间有一

个内酯, 为C19类的GAs[1]。另外, 如果C-3β上的羟基

基团被其他功能基团代替, 会变成另外的活性形式

GA5和GA6, 这两种分子均为为C20类的GAs[1]。其中, 
C19类的GA1和GA4在很多植物中具有更广泛的生物

活性[1-2]。

在活性GAs合成过程中, 有6个酶12步将GGDP
转化为GA4和GA1

[1-2]。GAs的合成开始以GGDP为
底物, 在三类酶(TPSs、P450s和2ODDs)的催化下

合成具有生物活性的GAs。两个TPSs为CPS和KS, 
将GGDP转换为贝壳杉烯。贝壳杉烯在P450s(KO
和KAO)的作用下被转换为GA12。最后GA12通过

2ODDs(GA20ox和GA3ox)的催化生成GA1和GA4。

GA20ox催化了C-20的一系列氧化, 包括C-20失去

CO2形 成γ-内 酯, GA20ox以C20-GAs为 底 物 生 成

C19-GAs。然后, GA9和GA20在GA3ox的作用下分别

转变为具有生物活性的GA4和GA1分子, GA3ox还能

将GA20催化为GA5, GA5继续在GA3ox的作用下生成

GA3和GA6
[3-5]。GA12又可作为GA13-oxidase的底物, 

生成GA53, GA53是GA1在13羟基化途径中的前体[5]

(图1)。
在拟南芥 (Arobidopsis thaliana)与水稻 (Oryza 

sativa)中, 催化GA生物合成早期步骤的酶分别是

由1个或2个基因编码的。CPS、KS和KO分别是由

1个基因编码[6]。KAO在拟南芥中由2个同源异型

基因KAO1和KAO2编码 [7], 在水稻中有一个KAO基

因。2ODDs(GA20ox和GA3ox)是催化活性GAs生
物合成的后期步骤, 每个2ODDs都由1个基因家族

的多个基因编码[6], 一些研究证据表明, 这些基因家

族中的每一个成员都受发育与环境的调控, 对于活

性GAs的调节起关键的作用。如在拟南芥中, 有5个
基因OsGA20ox1-OsGA20ox5编码GA20ox, 4个基因

AtGA3ox1-AtGA3ox4编码GA3ox[8-9]。水稻中有4个
基因AtGA20ox1-AtGA20ox4编码GA20ox, 2个基因

OsGA3ox1-OsGA3ox2编码GA3ox[9]。以上这些基因

的突变(gal-1、gal-2和gal-3; kao1和kao2; ga20ox1和
ga20ox2)会导致严重的活性GAs合成缺陷, 其结果是

导致开花延迟、植株矮小以及形成短花瓣与短雄蕊

等一些缺陷[7,9-12]。

1.2   活性赤霉素的失活

GAs失活对于活性GAs浓度的有效调节及在植

物体内的平衡是非常重要的。GAs的代谢失活途

径有多种, 最有特点的失活途径是GA2ox的作用。

GA2ox一般以C19-GAs为底物, 将具有生物活性的

GA4和GA1分别氧化为无活性的GA34和GA8, 将GA4

和GA1的前体GA9和GA20分别氧化为无活性的GA51

和GA29
[13]。最近报道的GA2ox也以C20-GAs为底物, 

如GA12和GA53, 并分别将其氧化为GA110和GA97
[14-15]。

另外的一种GAs失活机制是通过EUI(elongated 
uppermost internode)蛋白, 使16,17-双键环氧化, 使得

非13-羟基化的GAs失活, 包括GA4、GA9和GA12
[16]。

EUI过表达, 会形成比较矮的苗子, 而其突变体Eui
能积累高水平的活性GAs, 使得植物生物量增加、
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器官变大[17]。研究表明, 在拟南芥中, GAMT1和
GAMT2编码赤霉素甲基转移酶, 催化C-6羧基基团

甲基化, GAMT1和GAMT2以各种形式的GAs为底

物, 包括活性形式的GAs和它们的前体[18]。拟南芥、

烟草和矮牵牛中GAMT1和GAMT2的超表达会导致

形成类似活性GAs缺失的矮小植株。但是GAs的甲

基化是否是一种普遍的灭活机制目前在其他植物中

还未见报道。GAs也可通过转变为轭合物而失活, 
GAs通过GA的羟基基团生成GA-O-葡糖醚或通过6-
羧基生成GA-葡糖酯[19], 但是轭合物发挥什么样的

调节功能目前也还不清楚。

1.3   赤霉素的信号转导

GAs的信号途径包括生物合成、失活和信号

转导, 由发育和环境信号调控[2]。赤霉素信号促进

植物生长要通过启动对DELLA蛋白的降解。定位

在核中的可溶性受体蛋白GID1对活性GAs进行感

知并结合, 经过构象变化后与DELLA蛋白N-端的

结构域相互作用, 然后通过泛素化/26S蛋白酶体途

径使DELLA蛋白降解[20-22]。所以, DELLA蛋白作为

植物生长的抑制剂, 可被活性GAs抵消。降解前的

DELLA蛋白会与一些转录因子相互作用并阻断它

们的生物学功能(图1)。
有研究表明在拟南芥中, DELLA蛋白能与

PIFs(phytochrome nteracting actors)和BZR1(brassinazole 
resistant 1)相互作用, 并抑制PIFs和BZR1的功能, 使
其不能结合于相关基因的启动子上, 从而抑制这些

基因调控的其他基因的表达。而活性GAs作用的结

果是从PIFs和BZR1蛋白上移走DELLA蛋白, 使PIFs
和BZR1转录因子发挥作用并行使其功能[21,23-24]。进

一步的研究表明, DELLA蛋白抑制活性GAs响应基

因的表达, 有时并不只是直接与目的基因的启动子

结合, 而是通过与别的一些蛋白相互作用后再结合

到目的基因的启动子上。比如, DELLA蛋白首先与

RING domain蛋白BOIs[BOI(botrytis susceptible 1 in-
teractor)、BRG1(boi-related gene 1)、BRG2和BRG3]
相互作用, 然后再结合到活性GAs响应基因的启动

图1   赤霉素合成与信号转导途径

Fig.1   The GA signing transduction pathway

GGDP
CPS

CDP
KS

Ent-kaurene

GA12/GA53

GA

GA action

CO, FT, SOC1, LFY

Flowering

AP3, PI, AG CYCA1.1

Stamen and
petal development

Overy
development

MYB21, MYB24 and MYB57

Stamen development

JA

DELLA

DELLA

DELLA
SCFSLY1

26S proteasome
Ub
Ub

Ub
Ub

Ub

Ub
Ub

Ub
Ub

UbGA

GA
GID1

GID1

GID1
GA51/GA29

GA34/GA8

GA9/GA20

GA4/GA1

GA20ox

GA2ox

GA2ox

GA3ox 中
国
细
胞
生
物
学
学
报



李巧峡等: 赤霉素调控植物开花及花器官发育的研究进展 749

子上并抑制其表达[25]。

在成花转变中, DELLA蛋白会抑制一系列花芽

诱导基因的表达[25-28]。如DELLA蛋白会与CO相互

作用从而抑制CO(constans)蛋白的功能, DELLA-CO
会进一步抑制CO/FT介导的长日照开花[27]。DELLA
与FLC(flowering locus C)可以结合, 并可能与其他

的一些蛋白或非编码的RNA结合形成一个比较复

杂的复合体, 这个复合体能促进FLC对FT(flowering 
locus T)和SOC1(suppressor of overexpression of con-
stans)基因的转录抑制, 而GAs能促使DELLA蛋白的

快速降解, 使得这个复合体的含量下降, 最后促进成

花转变[28](图1)。BOI通过与DELLA蛋白相互作用结

合到一些活性GAs响应的转录因子的启动子上, 并
抑制这些基因的表达。因此, 在boiQ的突变体中, 伴
有早开花的早熟特征[25]。水稻中发现, OsNAC2是开

花的负调节因子, OsNAC2过表达后, 对GA3不敏感, 
OsKO2和OsKAO的表达受到抑制, DELLA蛋白累积, 
最后延迟开花[26]。

比较有趣的是, GAs本身能抑制赤霉素合成过

程中的基因和赤霉素受体基因的转录, 而DELLA
蛋白的作用却能促进这些基因的表达[29-31]。这个结

果似乎与我们传统的DELLA蛋白抑制基因表达的

模型不同。最近的研究表明, 转录因子GAF1(gai-
associated factor1)在这个过程中起到关键的作用, 其
中DELLA和TPR(topless-related)蛋白分别是GAF1
的共激活剂和共阻遏物[30-31]。当缺乏活性GAs时, 
DELLA蛋白不能被降解, 与下游的一些转录因子会

相互作用, 包括GAF1。DELLA蛋白与GAF1相互作

用后, DELLA蛋白作为GAF1转录因子的共激活剂

结合到赤霉素合成与赤霉素受体基因的启动子上, 
并促进其转录。而当有活性GAs存在时, DELLA蛋

白被降解, 释放下游的一些转录因子, 包括GAF1。
释放的GAF1与共抑制剂TPR结合, 从而抑制赤霉素

合成与赤霉素受体基因的转录(图2)。因此GAF1对
下游目的基因转录的调节是通过共激活剂和共抑

制剂的平衡决定的。这个机制能很好地解释赤霉

素的反馈调节, 并能解释赤霉素为什么能抑制一些

基因的表达[30-31]。所以, 在赤霉素信号转导途径中, 
DELLA蛋白调控的转录活性因子的含量能在一定

程度上说明活性GAs依赖的转录活性, 并阐明植物

如何整合环境因子和赤霉素信号使得植物的生长发

育达到最优化[30-31]。

除了DELLA蛋白, 水稻中的核蛋白OsWOX3A
也会调节赤霉素合成相关基因的表达。OsWOX3A
会直接与KAO的启动子相互作用, 抑制KAO的表达, 
从而使GA20和GA1的含量下降。过表达OsWOX3A
会产生与GA-缺失或GA-不敏感突变体一样的表型。

给植株外施GA3或多效唑, 会使OsWOX3A的表达瞬

间上调或下调, 因此, OsWOX3A对植物赤霉素的生

物合成途径也起到一个负反馈的调节作用[32]。

2   赤霉素对花的诱导作用
拟南芥有4个开花途径: 光周期途径(long-day 

photoperiod)、春化途径(vernalization)、自主途径

(autonomous promotion)和赤霉素途径(GA)。这些

途径最后都基本汇聚于调节因子LFY(leafy)、SOC1
与FT(flowering locus T)的转录上[33-36]。光周期途径

中, 长日照下, CO蛋白积累, 促进FT的转录, 然后FT
与含有bZIP的FD转录因子形成异源二聚体, 促进

转录因子AP1(apetala1)的表达。在光周期途径中, 
SOC1也能被CO和FT的表达激活。春化途径中, 春
化前, FRI(frigida)促进FLC的表达, 而FLC抑制SOC1
和FT表达。春化作用后, FLC的表达下降, 减轻了对

叶与分生组织中关键调节基因的抑制, 从而促进开

花[37]。赤霉素开花途径中, 外源GAs在短日照下能

促进拟南芥顶芽中LFY的表达[33,38], 或通过SOC1上
调LFY[39], LFY又促进AP1的表达(图1和图3)。在很

多植物中, 赤霉素促进植株开花往往伴随着活性赤

霉素含量的升高[40-43], 所以在一些研究中发现, 光周

期途径、春化途径往往与赤霉素开花途径相互整合

在一起[27-28,44-45]。因此, 鉴于LFY和SOC1在这几个开

花途径中都有重叠与交叉, 我们就有理由假定GAs
与内源因子(其他激素)和外源信号(光和温度)的结

合可以影响花序与花分生组织中细胞命运的生物转

换[46-47]。

2.1   光周期与赤霉素对花的诱导作用

赤霉素能使需要一定光周期或寒冷处理才能

开花的植物开花, 在这些植物中, 赤霉素的使用通常

可以代替环境信号。活性GAs对开花诱导的作用是

在长日照与两年生植物中建立的。在一些长日照和

需要冷处理才能开花的植物中, 外源活性GAs可使

不在诱导条件下的植物开花。一般认为, 长日照植

物活性GAs合成的增加与开花有关。在长日照植物

拟南芥中, 长日照下正常开花, 短日照下延迟开花。
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内源活性GAs促进植物开花的证据来源于GAs生物

合成和信号途径的突变体(GAs受体突变体), 如活性

GAs合成严重缺陷的突变体ga1-3, 在短日照下不开

花, 除非施加外源具有生物活性的GAs; 对活性GAs
不敏感的突变体gai(GAs受体突变体)和有部分活性

GAs合成缺陷的突变体gal-6会在短日照下开花, 但
是比野生型开的晚。实验证明, 在所有生态型拟南

芥中, 外加活性GAs可有效缩短开花时间[10], 因此赤

霉素对拟南芥开花具有诱导作用。

光下GA20ox的高表达有助于长日照植物的开

花诱导, 如拟南芥[48]和菠菜(Spinacia oleracea)[49]。

拟南芥中, 长日照下, AtGA20ox2在叶中的表达量增

加, 活性GAs生物合成水平也相应增加[48,50]。菠菜也

是长日照植物, 长日照下, SoGA20ox1表达上调[34]。

当将菠菜从短日照下移到长日照下, 所有早期13-羟
基化途径中的GAs含量增加, 尤其是GA20、GA1和

GA8, 而GA2ox1在长日照下的表达量下调[49]。在黑

麦草(Lolium temulentum)中, GA1和GA4可诱导茎的

伸长。长日照下, LpGA20ox1表达上调, 增加叶与新

芽组织中活性GAs水平。短日照下, 外源活性GAs能
促进开花, 因此GAs能模仿长日照, 并且可能是长日

照下可传递的内源开花刺激物[51]。

但是对于短日照植物, 单一的黑暗处理能够促

进植物开花, 在黑暗处理期间, 在子叶中合成某种开

花刺激物经韧皮部传到顶端分生组织, 并诱导开花。

在这个过程中, 植物激素肯定参与到其中。其中, 内

→表示激活下游基因, ┤表示抑制下游基因。

The activation (indicated by →) and repression (indicated by ┤) of different genes in the GA signaling of coactivator and corepressor model
图2   赤霉素信号途径中共激活与共阻遏的模式图

Fig.2   A coactivator and corepressor model for GA signaling
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→表示激活下游基因, ┤表示抑制下游基因。

The activation (indicated by →) and repression (indicated by ┤) of different genes in the pathways lead to the specification of floral meristems.
图3   拟南芥的开花诱导途径

Fig.3   Major floral induction pathways in Arabidopsis
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源活性GAs在菊花(Chrysanthemums)提前开花进程

中发挥积极的作用[52]。但是, 无论在短日照, 还是长

日照下, 赤霉素均会诱导菊花开花[53]。

2.2   春化作用与赤霉素对花的诱导作用

春化是一种冷处理, 能促进很多植物开花。拟

南芥gal-3突变体在短日照下, 由于缺乏开花信号, 即
使在春化作用后也依然不开花, 说明拟南芥由春化

作用诱导的开花也需要活性GAs。有很多研究表

明, 春化作用与内源GAs含量的改变有关, 春化作用

后内源GAs的含量升高。小白菜(Brassica rapa ssp. 
chinensis Makino)春化处理后, 在花芽诱导期间, 活
性GAs的含量上升到一个峰值[41]。在Thlaspi arvense
中, 春化能促进GA9的生物合成, 诱导茎的延长, 而
且外源GA3可以替代冷处理诱导植物开花[54]。冬油

菜(Brassica campestris)需要春化作用或冷处理才能

诱导茎的伸长和开花, 为了研究活性GAs在春化诱

导中的作用, 以春化10周后和无春化的植物为材料, 
检测了内源GAs的含量和GAs[H3]的代谢。结果发

现, GA1、GA3、GA8、GA19和GA20在春化后茎尖中

的含量比未春化的要高出2倍之多。从代谢上来看, 
GA20到GA1的转化增加, 而GA20或GA1到轭合物的

代谢减少[55]。因此, 活性GAs在冷处理期间得到累

积。萝卜(Raphanus sativus)也是对冷处理有强烈需

求的植物, 其抽苔与开花都必须要经过冷处理。烯

效唑(UCZ)是GAs生物合成的抑制剂, 用烯效唑处理

植物, 能使其内源GAs(GA1、GA9和GA20)水平降低, 
用UCZ处理冷处理过的萝卜后发现, 它不但抑制抽

苔, 而且延迟开花, 但是UCZ的作用可被外源GA3逆

转[56]。这个实验也表明GAs参与了萝卜茎的延长与

开花。许多相似的研究均表明, 一些应需冷处理的

植物在缺乏温度诱导的情况下可被外源GAs诱导开

花。比如在郁金香(Tulipa)的开花中, 活性GAs能部

分代替冷处理, 活性GAs生物合成的抑制能很大程

度上抑制茎的延长与开花[57]。缺乏冷处理的两年生

植物天仙子(Hyoscyamus), 外源施加活性GAs也能诱

导其开花[58]。

对于一些短日照需要冷处理才能开花的植物, 
冷处理也可被活性GAs代替。菊花中, 冷处理能促

进活性GAs的合成, 在短日照下促进菊花的开花[52]。

蝴蝶兰(Phalaenopsis hybrida), 开花一般要受低温和

短日照诱导, 而在高温条件下, 蝴蝶兰的开花是被

阻滞的, 但外源GA3能代替低温促进蝴蝶兰开花[59]。

Su等[59]研究发现, 用冷处理和GA3处理的蝴蝶兰茎

尖(能发育为花芽)其活性GA1和其前体的含量高于

正常高温下的GAs含量, 而正常高温下茎尖中的非

活性GAs如GA8的含量要高于前两个条件下茎尖中

的含量。所以, 活性GAs在蝴蝶兰的开花诱导中发

挥重要作用。堇花兰(Miltoniopsis orchid Hybrids), 
一种兰花的杂交种, 开花一般也需要低温和短日照

诱导, 外源GA3能在自然温度下诱导堇花兰开花[60], 
此研究与GA3诱导蝴蝶兰开花相似。

2.3   赤霉素与其他植物生长因子的相互作用对花

芽诱导的影响

研究表明, 低浓度的IAA(indole acetic acid)对开

花诱导更有利, 而高浓度的IAA对开花具有抑制作

用[61]。Wijayanti等 [61]研究认为 , IAA对开花的抑制可

能是因为高浓度IAA促进了乙烯的合成, 因为生长素

能激活ACC(1-Aminocyclopropane-1-carboxylic acid)
合酶的转录 , ACC合酶是催化乙烯 (ethylene)合成的

限速酶[62-63]。矮牵牛的开花诱导是通过ABA(abscisic 
acid)、IAA、GAs和乙烯之间的相互作用来调节的, 
激素水平之间的互相平衡对于开花过程显得非常

重要。外源施加ABA和IAA能抑制矮牵牛开花, 而
且IAA的抑制作用强于ABA的, 而外源GA3能克服

ABA和IAA的抑制作用[61]。在黄瓜(Cucumis sati-
vus)的雌雄花决定中, 赤霉素能促进雄花的发育, 而
乙烯能促进雌花的发育。GA3的施加能降低乙烯的

产生, 明显诱导雄花的发育。而且, 外源GA3的施加

能降低乙烯受体CsETR1和乙烯响应转录因子的表

达。说明赤霉素在调控花芽性别时可能有乙烯的参

与[64]。郁金香中, 活性GAs与生长素的相互作用是

郁金香花梗延长的先决条件, 高浓度的活性GAs会
使花梗对生长素有更高的响应能力与敏感性[65]。在

大麦(Hordeum vulgare)内源激素互相影响的研究中

发现, 生长素能促进GA3ox的上调, 降低GA2ox的活

性, 对于开花前茎的伸长起着很重要的作用[66]。

活性GAs与ABA在种子萌发与基因表达上互

为负调控, ABA在拟南芥种子萌发与发育上作为活

性GAs合成的抑制剂。在开花方面, 研究表明, ABA
对矮牵牛的开花也具有抑制作用, 但是GA3能通过

降低乙烯的生成而逆转ABA的这种负作用[67]。在晚

香玉(Polianthes tuberosa)的开花启动期, 内源ABA
的含量显著降低[68]。乙烯对活性GAs的调节也是负

调控, 乙烯与生长素均能调节活性GAs对DELLA蛋
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白的降解速度, 生长素降低了DELLA蛋白的稳定性, 
而乙烯增加了该蛋白的稳定性[69-70]。乙烯通过降低

活性GA含量而延迟拟南芥开花, 如果拟南芥生长在

具有乙烯前体与富含乙烯的空气中, 开花会推迟。

乙烯诱导的晚花表型会由外源活性GAs作用而挽

回。在ctr1-1(CTR1为编码一种Ser/Thr的激酶, 乙烯

信号途径中的负调节因子)突变体中, GA1和GA4含

量大幅度的降低, 说明乙烯信号最初对准GA代谢途

径, 改变活性GAs的含量, 然后转向DELLA蛋白[71]。

3   赤霉素对花器官发育的影响 
花诱导后, 赤霉素信号途径通过细胞增殖与细

胞伸长调节花器官的正常生长与发育。如缺乏足够

量的活性赤霉素, 会抑制花芽的发育, 最终形成比较

小的花芽[72-73]。赤霉素几乎对每轮花器官的发育都

有一定的调控作用(图1)。
3.1   赤霉素对雄蕊与花瓣发育的调控

Goto和Pharis[12]研究表明, 拟南芥中, 雄蕊的正

常发育要比其他花器官(雌蕊、花瓣和花萼)需要更

高的GAs含量。GA-合成缺陷突变体(ga1-3, ga1-6)或
GA-受体缺陷突变体(gai)的拟南芥花芽都具有典型

的短花瓣与短雄蕊, 花丝的细胞伸长受到抑制[74-76]。

比较严重的GA-合成缺陷突变体会引起雄性不育甚

至雌性不育[8,12,77-78]。KAO能够将贝壳杉烯酸催化为

GA12, 如果AtKAO1和AtKAO2其中之一发生突变, 其
表型与野生型相差不多, 如果二者同时发生突变, 也
会形成与ga1-3突变体一样的表型, 形成短花瓣与短

雄蕊[7]。

DELLA蛋白是GAs响应的负调节因子。拟南

芥基因组编码5个不同的DELLA蛋白: GAI、RGA、

RGL1、RGL2和RGL3[6,79-80]。Cheng等 [75]研究表明, 
GA调节花器官的发育主要由DELLA蛋白介导, 不
同DELLA蛋白的组合对不同植物器官的发育是不

同的: RGA、RGL1和RGL2对花的发育比较关键, 
RGL1和RGL2对种子萌发比较重要, GAI和RGA对

茎的伸长比较重要。ga1-3突变体中, DELLA蛋白中

的RGA、RGL1和RGL2协同作用抑制拟南芥中花瓣

与雄蕊的发育, 因此, 活性GAs促进拟南芥花瓣与雄

蕊的伸长是通过GA结合RGA、RGL1和RGL2并使

其降解而进行调节的, 尤其是RGA和RGL2。在缺

GAI、RGA、RGL1和RGL2的ga1-3突变体中, 相比

较野生型, 植株长得更高, 花瓣与雄蕊能充分伸长。

所以, DELLA蛋白的突变能逐渐恢复ga1-3突变体

中花的缺陷。施加外源GA于ga1-3突变体的花蕾中, 
能使其花序中B和C类同源异形基因AP3(apetala3)、
PI(pistillata)和AG(agamous)的表达迅速上调, 使花继

续发育[79]。同样的研究表明, DELLA蛋白的同系基

因CsGAIP能通过降低B类MADS-box基因AP3和PI
的转录, 而抑制黄瓜雄花中雄蕊的发育[81]。

进一步研究表明, 雄蕊形成以后, AG能促进与

活性GAs合成有关基因的表达[82], 如能促进GA4表达

(编码GA3-β羟化酶), GA3-β羟化酶是催化活性GAs
生物合成的最后一个酶[83]。同时, 研究表明, GA信

号反过来又上调AG。在ga1-3突变体中, AG的表达

量比野生型的低, 而过表达AG能部分恢复花的表

型。由此可知, AG对于繁殖器官的持续发育是必要

的, 并且在花发育过程中可能是GA信号的一个靶

点, AG与活性GAs通过一个正反馈回路调控雄蕊的

发育[79]。

拟南芥中, 雄蕊中DELLA-调节的基因与茉莉

酸(jasmonate, JA)调节的基因有大量的重叠。GA的

负调节因子DELLA蛋白会抑制 JA的生物合成 , 而
活性GAs能促使DELLA蛋白降解 , 上调合成 JA的

2个基因 [LOX1(defective in anther dehiscence 1)和
DAD1(lipoxygenase 1)]的表[84]。在拟南芥花发育的

第12时期时, JA能激活MYB21、MYB24和MYB57的
表达, 促进雄蕊和花丝的发育[85]。在ga1-3的突变体

中, MYB21、MYB24和MYB57的表达量很低, 施加

外源JA能恢复活性GAs合成缺陷突变体中MYB21、
MYB24和MYB57的表达[84]。因此, 推测GA信号途径

和JA-信号途径在花发育过程中有一定的交叉, 在
雄蕊发育后期活性GAs通过JA促进MYB21、MYB24
和MYB57这3个基因的表达, 调控雄蕊与花丝的发

育[86]。

也有研究表明, 高浓度的赤霉素会抑制蜜腺

体的发育[87]与花青素的累积[88]。除此之外, 赤霉

素能负调控花芽芳香物质的产生, 如在矮牵牛中, 
GA20ox的过表达与DELLA的敲除, 会降低类苯基丙

烷的积累与挥发[89]。而且, 在一些植物中发现, 赤霉

素能抑制花的发育, 施加外源GA3 后, 能抑制长日照

下西番莲(Passiflora edulis)花器官的发育。而施加

赤霉素合成的抑制剂(多效唑)后, 能使短日照下的

西番莲花进一步发育[90]。因此, 不同含量赤霉素可

能对花器官发育有不同的效应, 且在不同植物类型
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中可能发挥的作用也不尽相同。

3.2   赤霉素对其他花器官发育的调控

雌蕊与雄蕊的协调伸长才能有效保证自花传

粉。拟南芥中C19-GA2ox 5个同源基因全缺失的突

变体中, 雌蕊的生长会大大增加, 其长度超过雄蕊并

且是野生型的2倍, 加速生长的雌蕊有时在未开放的

花中弯曲生长。这可能是雌蕊对升高的赤霉素含量

有较高的敏感性引起的[91]。也有研究表明, 赤霉素

能促进雌蕊的的生长并形成突出的柱头, 与单性结

实有关[92]。开花期间, 子房中GA1的含量上升, 能刺

激并维持子房壁细胞的分裂, 以达到坐果的目的。

研究表明, 赤霉素合成与CYCA1.1(G2期细胞周期调

控因子)的上升有一定关系, 赤霉素合成的激活会促

进CYCA1.1的上调, 保持子房壁的细胞分裂, 促进

子房的生长。同时, GA3处理能促进子房生长, 而多

效唑抑制细胞分裂, 降低结实率[93]。在番茄(Solanum 
lycopersicum)中, 高浓度的赤霉素也能促进子房的

生长, 但是其代价是受精受到破坏, 胚珠发育失败, 
花粉管生长受到抑制, 促进单性结实[94]。同时, 番
茄单性结实时, 伴随着SlGA20ox1、SlGA20ox2和Sl-
GA20ox3表达的上升与SlGA2ox1表达的下降[95]。与

番茄一样, 赤霉素作为生长素的下游也能促进甜椒

(Capsicum annuum)子房的生长, 增高果实的坐果率, 
并且多效唑的处理可被外源赤霉素相抵消[96-97]。

另外, 赤霉素可负调控植物胚珠的发育[98-99]。

转录因子ATS(aberrant testa shape)能抑制赤霉素

的合成, 并稳定DELLA蛋白, 与其形成正确的复合

体ATS-DELLA, 此复合体能调控胚珠珠被的正常

发育。ats-1的突变体能提高赤霉素的合成, 使植

株提前开花并促进种子的萌发, 但珠被不能正常发

育[98]。此外, 赤霉素也能负调控植株中胚珠的数量, 
DELLA蛋白的活性与胚珠的数量呈正相关, 并在胚

珠的诱发中起到积极的作用[99]。

也有研究表明, 花萼的发育也受到赤霉素的调

控。番茄SlCMB1[与SEP(sepallata)功能相似]转录因

子的下调与赤霉素的合成有一定的关系, 当其被下

调后, 赤霉素合成增加, 赤霉素含量升高, 会形成膨

大的愈合花萼[100]。

3.3   赤霉素对植物花芽性别分化的调控

在一些植物中, 赤霉素能促进雄花的发育[64,101]。

黄瓜中, GA3的施加能明显诱导雄花的发育, 而且, 
外源GA3的施加能降低乙烯受体CsETR1和乙烯响应

转录因子的表达, 说明赤霉素在调控花芽性别时可

能有乙烯的参与[64]。同时, GA3能下调C类同源异型

基因CAG2的转录[64]。在菠菜中也发现, 活性GAs合
成的抑制能使其雄花雌性化, 活性GAs合成的减少

能使DELLA蛋白家族成员(SpGAI)在雌花中的含量

成倍增高, 表明SpGAI可被看做菠菜中的雌性化因

子[101]。麻风树(Jatropha curcas)主要为一种雌雄同

株植物, 偶尔也会有全雌植株。雌株花序的赤霉素

含量要明显低于雌雄同株花序中的含量。外施GA3, 
会促进雄花花被的发育, 并在纯雌植物花序中能部

分抑制雌花中雌蕊的发育以产生两性花[102-103]。而

在玉米(Zea mays)中, 无论是外源赤霉素的施加, 还
是内源赤霉素含量的增长, 均能促进玉米雄穗中雌

蕊的发育[104-105]。因此在不同植物中, 赤霉素对于性

别分化有着不同的效应。

3.4   赤霉素在花芽中的合成位点

水稻花药中能产生高水平的具有生物活性的

GAs。在水稻中, 雄蕊中富含GAs[106]。其中GA9和

GA4在水稻雄蕊中的含量比雌蕊中的高出好几十

倍, 并在花发育过程中发现, 花药的绒毡层是活性

GAs合成的主要场所之一[4,107]。而且, 在水稻中, 花
中OsGA20ox1和OsGA3ox1的表达主要局限花药的

绒毡层中, 而其他器官不表达GAs合成酶基因, 却
有能表达感知GAs的信号基因, 表明花药可能为其

他的花器官提供活性GAs[107]。GAs信号除了调节

花丝的生长外, 还会影响花药的发育, 足够浓度的

GAs才能形成正常的花粉, 并正常开裂。拟南芥中, 
CPS和GA3ox主要在花托和雄蕊中表达, 这些花器

官可能为其他花器官提供GAs, 比如花瓣[9]。在拟

南芥活性GAs合成缺陷或受体突变体中, 花粉绒毡

层的发育会受到影响, 小孢子发生停止后, 绒毡层

提前退化。在发育的花药内, 绒毡层似乎是GAs合
成的主要场所, 花药开裂前, AtGA3ox3和AtGA3ox4
的表达在绒毡层退化前达到一个峰值, 后来又降低
[78]。这个结果与在水稻中的研究差不多, 花药合成

GAs的能力在发育上相对比较晚[77,106]。花丝也可

能是GAs合成的场所, AtKAO2和AtGA3ox1基因在

花丝中的表达较高[7,82,108]。在植物雌花中发现, 子
房也可能是赤霉素合成的主要位点, 黄瓜子房来源

的GA9迁移到花瓣与花萼中后, 通过GA20-oxidase 
和3-oxidase将其转换成GA4以促进花瓣与花萼的

发育[109]。
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3.5   赤霉素合成位点与作用位点的差异

雄蕊来源的GAs能刺激花冠的生长。在拟南芥

花发育期间, 活性GAs对于雄蕊和花瓣的发育是必

要的[71]。拟南芥花芽中, 活性GAs可能从雄蕊和花

托这两个器官中转运到花瓣中, 促进花瓣的生长[72]。

在笋瓜(Cucurbita maxima)中发现, 雄蕊也是GAs生
物合成的主要场所, GA20ox3和GA3ox4是雄蕊中活

性GAs生物合成的关键酶, 前体GA9含量首先升高, 
紧接着具有生物活性的GA4含量迅速上升[110]。在花

快速发育开始之前, 活性GAs首先在雄蕊中积累, 
然后转运到别的花器官中以促进它们的生长, 包括

花瓣和花梗。将笋瓜雄花中的雄蕊摘除掉后, 花瓣

和花梗的生长发育完全停止, 花蕾早早脱落。而给

去雄的花施加外源GA4后, 花继续发育, 并达到了

正常的大小[110]。Weiss等[111]研究也表明, 在矮牵牛

花中, 花瓣对雄蕊依赖的发育也是旁分泌信号的例

子之一, 当将矮牵牛的花药摘除后, 花瓣的发育受

到阻滞, 而外源活性GAs处理后其生长得以恢复。

由此可见, 花药富含有GAs, 花药中活性GAs可能是

其他花器官中赤霉素的来源, 因此推测活性GAs从
花药输出到花瓣并影响花瓣的发育。此外, 子房来

源的GA9也能迁移到花瓣与花萼中以促进二者的发

育[109]。同时, 将笋瓜中的GA2-oxidase 转基因到黄

瓜中, 会使得GA9和GA4的含量降低, 并影响雌花的

发育, 如外施GA9能使雌花的发育得以恢复[109]。因

此, 活性赤霉素能从合成的位点转移到作用的位点, 
比如在黑麦草成花转换过程中从叶子转移到茎尖

中, 谷类种子萌发时从胚胎转移到糊粉层, 花器官发

育过程中从雄蕊、花托或子房中转移到花瓣、花萼

中。因此, 赤霉素合成位点与作用位点可能并不完

全一致[9]。

4   结论
赤霉素对开花与花器官的发育起到很重要的

作用。在一年生与两年生植物中, 赤霉素能模仿长

日照与春化作用促进植物开花。同时, 通过对拟南

芥、水稻、矮牵牛、黄瓜和笋瓜的研究发现, 赤霉

素的合成位点与作用位点并不完全一致, 在花器官

中, 赤霉素似乎主要在花托、雄蕊与子房中合成, 并
可能通过旁分泌的形式促进花瓣与花萼的发育。通

过上述内容, 关于赤霉素在植物中的研究已有一些

进展, 但还有许多的问题与细节仍需要去解决。例

如, 在多年生草本植物与木本植物中, 赤霉素是否也

有相同的生理功能, 能否促进雄蕊与花瓣的发育？

另外, 赤霉素是如何从合成位点转运到作用位点？

它的转运机制又是什么？赤霉素合成酶与赤霉素信

号转导途径中的蛋白在花芽中的表达模式到目前还

不是很清楚, 这些酶与蛋白在空间表达位点上有何

异同？在植物中, 又有多少转录因子受DELLAs蛋
白的抑制与激活？ DELLAs蛋白又是如何与这些转

录因子的启动子结合的, 是直接还是与别的一些蛋

白相互作用后再结合到启动子上, 不同类型的目的

基因, 相互作用的蛋白是否也不同？因此, 关于植物

赤霉素的研究在未来仍然是一个热点领域, 值得花

费精力与时间去做一些相关的工作。
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