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　　摘要：研究表明，ＦＴ／ＴＦＬ１基因家族成员编码的一类磷脂酰乙醇胺结合蛋白（ＰＥＢＰ）在高等植物成花转变过程中
发挥着重要的调控作用。本文对成花基因ＦＴ／ＴＦＬ１基因家族的结构特征、成员、各个成员在成花转变过程中的功能，
以及利用成花基因对植物成花转变遗传改良的研究进展进行详细介绍。
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　　在高等植物生命周期中由营养生长向生殖生长转换的过
程称为成花转变（ｆｌｏｒａｌｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ），这一过程是由植物内部的
遗传因子与外界环境条件相互协调控制的，是成花基因在时

间和空间上表达的结果［１］。研究人员在拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ）基因组中分离获得６个 ＦＴ／ＴＦＬ１基因家族成员：ＦＴ
（ＦＬＯＷＥＲＩＮＧＬＯＣＵＳＴ）、ＴＳＦ（ＴＷＩＮＳＩＳＴＥＲＯＦＦＴ）、ＴＦＬ１
（ＴＥＲＭＩＮＡＬＦＬＯＷＥＲ１）、ＢＦＴ（ＢＲＯＴＨＥＲＯＦＦＴＡＮＤＴＦＬ１）、
ＡＴＣ（ＡＲＡＢＩＤＯＰＳＩＳ ＴＨＡＬＩＡＮＡ ＣＥＮＴＲＯＲＡＤＩＡＬＩＳ ＨＯＭＯ
ＬＯＧＵＥ）、ＭＦＴ（ＭＯＴＨＥＲＯＦＦＴＡＮＤＴＦＬ１）［２－７］。ＦＴ／ＴＦＬ１
基因家族成员编码的蛋白质是一种磷脂酰乙醇胺结合蛋白

（ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｅｔｈａｎｏｌａｍｉｎｅ－ｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ，ＰＥＢＰ）。ＰＥＢＰ最
早从牛脑中分离，因易与磷脂酰乙醇胺结合而得名。磷脂酰

乙醇胺是构成植物生物膜的主要磷脂，并被证实在信号传递

过程中起着重要的蛋白质识别和信号传导作用。

拟南芥ＦＴ基因编码的蛋白可以通过韧皮部从叶片运输
到茎端分生组织，在茎端分生组织，ＦＴ蛋白与 ｂＺＩＰ转录因子
ＦＬＯＷＥＲＩＮＧＬＯＣＵＳＤ（ＦＤ）互作，共同激活花分生组织基因
ＡＰＥＴＡＬＡ１（ＡＰ１）的表达，从而促进拟南芥开花［８－９］。ＴＦＬ１基
因与ＦＴ基因的功能相反，在拟南芥中，ＴＦＬ１主要通过延迟开
花途径整合基因ＬＥＡＦＹ（ＬＦＹ）及花分生组织基因 ＡＰ１、ＣＡＵ
ＬＩＦＬＯＷＥＲ（ＣＡＬ）的表达，从而抑制成花转变［１０］。这些研究

成果为成花转变的研究带来新的思路，使人们利用分子育种

的方法调控高等植物花期开始成为可能。

随着成花基因研究的深入，科学家们相继在粮食作物小

麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍ）［１１］、水稻（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ）［１２］，蔬菜作物南
瓜（Ｃｕｃｕｒｂｉｔａｍｏｓｃｈａｔａ）［１３］、黄瓜（Ｃｕｃｕｍｉｓｓａｔｉｖｕｓ）［１４］，果树山
核桃（Ｃａｒｙａｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ）［１５］、苹果（Ｍａｌｕｓ×ｄｏｍｅｓｔｉｃａ）［１６］，观

赏植物文心兰（Ｏｎｃｉｄｉｕｍｇｏｗｅｒ）［１７］、菊花（Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ
ｍｏｒｉｆｏｌｉｕｍ）［１８］等多个物种中分离得到 ＦＴ／ＴＦＬ１基因家族成
员，而且研究发现这些物种中发现的 ＦＴ／ＴＦＬ１类似基因不仅
与拟南芥的ＦＴ／ＴＦＬ１基因具有很高的同源性，同时在成花转
变过程中的调控作用途径也十分相似。这些研究可以证实，

高等植物ＦＴ／ＴＦＬ１基因家族成员的某些基因在其成花转变
过程中起着重要的调控作用，具有较为重要的研究价值。

１　高等植物ＦＴ／ＴＦＬ１基因家族成员的功能

高等植物的ＦＴ／ＴＦＬ１基因家族主要可分成３个亚家族：
ＦＴ亚家族、ＴＦＬ１亚家族、ＭＦＴ亚家族。ＦＴ、ＴＳＦ属于 ＦＴ亚
家族，起开花促进作用，ＴＳＦ与 ＦＴ的功能部分冗余；ＴＦＬ１、
ＡＴＣ、ＢＦＴ属于 ＴＦＬ１亚家族，起开花抑制作用；ＭＦＴ属于
ＭＦＴ亚家族，在开花时间调控上与 ＦＴ的功能部分
冗余［１９－２０］。

Ｈａｎｚａｗａ等通过探索ＦＴ和ＴＦＬｌ蛋白配合体结合区域可
能的氨基酸对其蛋白功能的影响发现，互换 ＦＴ与 ＴＦＬｌ的一
个氨基酸便可使两者编码的蛋白功能发生互换，这２个关键
的氨基酸就是 ＦＴ蛋白中８５位的酪氨酸（Ｔｙｒ）、ＴＦＬｌ蛋白中
８８位的组氨酸（Ｈｉｓ）［２１］。对ＦＴ和ＴＦＬｌ蛋白的结构进行分析
发现，位于ＦＴ和ＴＦＬｌ蛋白分子表面的一个由１４个氨基酸组
成的多元噜噗环对蛋白的促进或抑制开花作用非常重要［２２］。

在ＴＦＬｌ蛋白中，该外部环在靠近配体结合区开口处有一个氢
键基团，而在ＦＴ中没有。Ａｈｎ等推测，ＦＤ本身是个弱转录因
子，它能与ＦＴ结合后成为强的激活因子，激活ＡＰ１的表达从
而促进开花；但是当ＦＤ与ＴＦＬｌ结合后，却成为抑制因子，导
致开花延迟甚至表现为花的缺陷［２２］。

１．１　ＦＴ亚家族的功能
作为昼夜节律钟（ｃｉｒｃａｄｉａｎｃｌｏｃｋ）的重要输出产物之一，

ＦＴ基因在光周期调控植物开花途径中发挥着重要作用，昼夜
节律钟输出产物 ＧＩＧＡＮＴＥＡ（ＧＩ）激活转录因子 ＣＯＮＳＴＡＮＳ
（简称ＣＯ，在生物节律钟和下游开花时间基因间起信号传递
作用的桥梁基因）的表达，进一步激活 ＦＴ的转录，从而促进
下游开花决定基因的表达［９，２３－２４］。

不同植物如番茄（Ｓｏｌａｎｕｍｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ）、牵牛花（Ｐｈａｒｂｉ
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ｔｉｓｎｉｌ）、葡萄（Ｖｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａ）的ＦＴ同源基因在拟南芥中组成型
表达后，都能在非诱导型光周期条件下促进拟南芥开

花［２５－２７］。在木本植物杨树（Ｐｏｐｕｌｕｓｓｐｐ．）中，ＦＴ同源基因的
组成型表达显著缩短了童期并促进了成花转变［２８］。而在拟

南芥和水稻中，用 ＲＮＡｉ或 ｍｉＲＮＡ手段下调 ＦＴ基因的表达
后，可导致植株的开花时间延迟［２９－３０］。这些研究结果表明，

ＦＴ及其同源基因是高等植物成花转变过程所必需的，并且对
开花的调控作用在不同物种间是高度保守的。目前的研究表

明，ＦＴ蛋白或（和）ｍＲＮＡ可能是植物的成花素信号分子的重
要组分［３１］。过表达 ＴＳＦ基因可促进拟南芥开花，ｔｓｆ单突变
体则会延迟拟南芥开花，而ｔｓｆ、ｆｔ双突变则会加剧ｆｔ单突变体
的晚花表型，因此ＴＳＦ基因在调控植物开花时间上与 ＦＴ基
因发挥冗余的功能［３，３２］。除此以外，ＴＳＦ基因可能是除 ＦＴ、
ＬＦＹ、ＳＵＰＰＲＥＳＳＯＲＯＦＯＶＥＲＥＸＰＲＥ－ＳＳＩＯＮＯＦＣＯ１（ＳＯＣ１）
基因以外的成花整合途径上的另一新成员［３］。

１．２　ＴＦＬ１亚家族的功能
ＴＦＬ１亚家族基因在草本和木本植物中广泛存在，其主要

功能有：维持植物的营养生长，延迟植物开花，维持花序的无

限生长状态。植物种类不同，ＴＦＬ１同源基因显示相似但不同
的功能。拟南芥的 ＴＦＬ１属于花序分生组织基因，对花序分
生组织类型的维持起着极其重要的作用。在拟南芥中超表达

ＴＦＬ１，营养期明显延长，会形成多分枝的花序［３３］；拟南芥中

ｔｆｌ１突变体开花早，花序分生组织转变成末端花［４］。

黑麦草（Ｌｏｌｉｕｍｐｅｒｅｎｎｅ）ＴＦＬ１同源基因组成型表达能恢
复拟南芥ｔｆｌ１的表型［３４］。ＴＦＬ１同源基因在水稻中过表达后
使水稻开花时间延迟、花序分支增多、小穗排列更紧密［３５］。

过表达玉米（Ｚｅａｍａｙｓ）ＴＦＬ１同源基因ＺＣＮ１－６会导致玉米
不同程度的晚花并伴随玉米花序结构的改变，并且转基因植

株表型的改变程度与蛋白的同源程度密切相关［３６］。Ｍｉｍｉｄａ
等通过对苹果（Ｍａｌｕｓ×ｄｏｍｅｓｔｉｃａ）的 ＴＦＬ１同源基因 ＭｄＴＦＬ１
表达模式的研究发现，该基因在苹果花序发育阶段早期的芽

中表达量较高，在花的发育过程中不表达［３７］。通过定量

ｒｅａｌ－ｔｉｍｅＰＣＲ和异位表达显示，甜橙（Ｃｉｔｒｕｓｓｉｎｅｎｓｉｓ）ＴＦＬ１
的同源基因为控制柑橘童期的关键基因，柑橘童期与该基因

的转录积累呈明显正相关［３８－４０］。由此可见，ＴＦＬ１基因及其
同源基因在参与维持芽顶端分生组织的无限生长、延迟开花

及对木本植物童期的维持方面可能起着较重要的控制作用。

拟南芥的ＡＴＣ基因与 ＴＦＬ１基因同属 ＴＦＬ１亚家族，ＡＴＣ
基因的过表达能够互补ｔｆｌ１突变体的晚花表型，但ａｔｃ突变体
却没有明显的表型，这表明ＡＴＣ基因可能并不控制花序分生
组织的分化状态［２７］。拟南芥ＢＦＴ基因也属于 ＴＦＬ１亚家族，
但至今为止还不清楚其生物学功能，仍需进一步研究［２７］。

１．３　ＭＦＴ亚家族的功能
ＭＦＴ与ＦＴ、ＴＦＬ１几乎具有相同的序列同源性，在长日照

条件下，过表达ＭＦＴ基因可使拟南芥开花时间稍稍提前，但
不如 ＦＴ基因对开花的促进作用明显，Ｔ－ＤＮＡ插入引起的
ｍｆｔ突变体没有明显的表型［７］。ＭＦＴ在大麦（Ｈｏｒｄｅｕｍｖｕｌ
ｇａｒｅ）中的同源基因为ＨｖＭＦＴ，在水稻中过表达 ＨｖＭＦＴ，对水
稻的开花时间和花序形态没有影响，且ＨｖＭＦＴ在叶片中不表
达［４１］。因此认为，ＭＦＴ可能具有冗余的成花诱导作用，与ＦＴ
的功能是相似的，或者拟南芥的正常发育并不需要 ＭＦＴ［７］。

玉米ＭＦＴ类似基因ＺＣＮ９和ＺＣＮ１０在种子中的特异表达，可
能在种子发育过程中发挥作用［４２］；ＭＦＴ在水稻中的同源基因
ＯｓＭＦＴ１、ＯｓＭＦＴ２在种子发育和萌发过程中均有表达［１２］。目

前关于ＭＦＴ基因在植物中的功能了解较少，已有的试验结果
表明，ＭＦＴ亚家族成员基因可能具有冗余的成花诱导作用，
也可能与种子的发育有关。

２　高等植物 ＦＴ／ＴＦＬ１基因家族成员在花期改良方面的
应用

　　ＦＴ基因和 ＴＦＬ１基因为 ＦＴ／ＴＦＬ１基因家族的２个关键
成员，其蛋白一致性很高，但生物功能却截然相反：ＦＴ基因促
进成花，ＴＦＬ１基因抑制成花［２０］。ＦＴ基因和 ＴＦＬ１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地研究基因的功能并加以利用，通

过生物技术转基因的方法将成花基因转化进入植物体，是最

直接和便捷的调控花期的育种手段。近年来植物花期改良的

育种目标主要集中在以下几个方面：（１）调控草本观赏植物
花期，通过促进开花、缩短开花周期、延长花期，获得花期多样

性的花卉系列品种；（２）缩短木本植物童期、提前结束幼年
期，促进早期开花，以期加快杂交育种进程；（３）通过抑制开
花，从而改良园林行道树种（悬铃木、香樟、枫杨等）产生污染

环境的有性生殖过程产物（花粉、种子飞毛、果实等）。而育

种目标则是研究者们试图通过转基因技术获得组成型或特异

性表达ＦＴ基因和ＴＦＬ１基因的转基因植物，以实现对高等植
物成花转变的人为调控。

２．１　促进开花策略的应用
最初花期改良的转基因植物都是组成型表达拟南芥 ＦＴ

产生的。姜丹等将拟南芥的 ＦＴ基因连接到 Ｓｕｐｅｒ１３００＋组
成型植物表达载体上，并运用农杆菌介导法将 ＦＴ基因导入
切花菊神马中；转基因菊花神马的一个株系的组培苗在培养

容器中就观察到有花蕾分化，转入外源 ＦＴ基因后，短日照菊
花神马具有在１６ｈ光照条件下开花的特性，且该品种的花期
能够提前。菊花神马转基因植株花芽分化不再受光周期影响

的例子说明，通过转 ＦＴ基因改变菊花的花期是可行的［４３］。

在拟南芥ＦＴ基因转化洋桔梗的研究中，转基因株系在愈伤
组织阶段就观察到紫色花瓣状器官分化现象［４４］，初步证明外

源ＦＴ基因在洋桔梗中是有生物活性的，能够诱导洋桔梗花
发育的起始。以上研究说明，在草本观赏植物中通过转化ＦＴ
基因促进转基因植株开花，从而获得花期多样性的花卉系列

品种是可行的试验策略。

李伟明等构建组成型表达苹果 ＭｄＦＴ基因和拟南芥 ＦＴ
基因的植物载体进行番茄遗传转化，结果显示：２个基因在番
茄转基因植株中都得到了表达，转基因番茄均表现出早花性

状；部分３５Ｓ：：ＡｔＦＴ转基因植株在生根培养基中就能观察到
花芽分化，并能形成花蕾；在ＭｄＦＴ转基因番茄植株中也可低
频观察到花蕾出现。研究结果表明，在番茄中异位过量表达

苹果ＭｄＦＴ基因和拟南芥ＦＴ基因，能够诱导番茄早花，初步
验证了苹果ＭｄＦＴ基因具有促花功能，对转基因手段缩短苹
果童期具有潜在价值［４５］。

不过需要注意的是，转基因株系组成型表达拟南芥 ＦＴ
基因或其他ＦＴ同源基因在获得早花性状的同时，可能会出
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现异常花的现象，而异常花不能产生可育配子，这可能与多数

研究的表达载体使用组成型启动子有关［４６］。在杨树的促花

转基因研究中，有研究者尝试使用非组成型启动子———大豆

热激启动子ＨＳＰ（ｈｅａｔｓｈｏｃｋｐｒｏｍｏｔｅｒ）构建的表达载体，试图
减少转基因植株花器官变异。贾小明等采用热击启动子ＨＳＰ
控制来自拟南芥的 ＦＴ基因、来自杨树的 ＦＴ１、ＦＴ２基因来构
建表达载体，转化结果表明：ＦＴ类基因诱导的杨树转基因植
株会出现不同程度的早花现象，但来自拟南芥的 ＦＴ基因促
花效果优于来自杨树的ＦＴ１、ＦＴ２基因；同组成型启动子控制
的开花基因转化结果相比较，热激启动子控制的转 ＦＴ类基
因植株获得了相对比较多的正常花序，而且观察到了花药的

正常散粉现象［４６－４７］。

这些研究结果说明，通过ＦＴ基因和相关 ＦＴ同源基因的
转化与表达来促进草本观赏植物开花，获得花期多样性花卉

品系并缩短木本植物童期、提前结束幼年期，对加快木本植物

尤其是果树的常规育种进程具有十分重要的应用价值，为了

克服组成型表达 ＦＴ类基因造成的花器官畸变，采用非组成
型启动子构建植物表达载体是较为可行的策略。

此外，园林绿化常用树种香樟、悬铃木、枫香等在有性生

殖过程中的常见问题有：香樟巨大结实量；枫香球果存在数量

多、个体大、果实硬的特点；悬铃木花粉及种子飞毛等，这些都

会造成城市环境污染，给市民出行带来不便，成为这些树种在

城市绿化应用推广中的限制因素，因而不育品系的培育成为

解决上述问题的关键。采取二次转化的策略对成花基因 ＦＴ
类基因加以利用，能够达到培育转基因不育品系的目标。大

多数木本植物的植株再生体系是通过间接体胚发生途径建立

的，胚性愈伤组织作为外植体对于转基因的优势在此不再赘

述，但对于木本植物开花抑制或不育育种的研究则十分不便，

因为通过体胚再生的植株可能同样具有较长的幼年期，使得

抑制开花基因或者雄性不育基因的转化效果很难被验证。因

此，在香樟转基因不育育种中，为了早日看到转化雄性不育基

因的植株在表型及生理上的变化，同时缩短其开花所需时间，

研究者以稳定表达雄性不育 Ｂａｒｎａｓｅ基因的香樟胚性愈伤组
织为外植体，对其进行ＰａＦＴ基因（来源悬铃木ＦＴ类基因）二
次转化［４８］，并对二次转化后再生植株的开花表型进行调查，

以达到迅速获得不育植株的目的；来自同一实验室的枫香转

基因不育育种研究对成花基因ＰａＦＴ的利用策略类推［４９］。二

次转化进行转基因不育育种的策略，也可以修订为先转化ＦＴ
类基因到相应木本植物的胚性愈伤组织中，以确保早花性状

的稳定表现，进而对转基因抗性愈伤组织进行雄性不育基因

的二次转化，再对再生植株的开花性状进行研究。

２．２　抑制开花策略的应用
通过转化抑制开花基因，抑制花序分生组织向花分生组

织转变，使植物的花期延后，同样可以达到丰富观赏植物的花

期多样性的育种目标。在农杆菌介导的 ＴＦＬ１基因转化菊花
的研究中，侯香玲采用ＣａＭＶ３５Ｓ组成型表达启动子和拟南芥
ＴＦＬ１基因构建植物表达载体，对菊花中的早花品种广东黄进
行遗传转化。研究结果发现，将试验获得的５株阳性植株进
行盆栽培养后，观察花期性状发现其开花期均比对照株推后

７ｄ左右，表明 ＴＦＬ１基因对推迟菊花花期是有效果的［５０］。

Ｋｏｔｏｄａ等在对苹果ＴＦＬ１基因的研究中发现，将反义 ＭｄＴＦＬ１

转入苹果植株后，转基因植株嫁接后８～１５个月即可开花，而
正常野生型要５年才能开花；研究表明，抑制 ＭｄＴＦＬ基因的
表达、缩短苹果童期可诱导苹果早花，结果可以反证 ＴＦＬ１基
因的确具有使植物保持童期、抑制其开花的功能［５１］。

目前，直接转化 ＴＦＬ１类基因并抑制成花转变的相关研
究较少，研究热点集中在对该基因的克隆和表达分析层面。

笔者所在课题组也在进行香樟 ＴＦＬ１类转基因植物的研究，
试图将香樟抑制开花基因转入成年植株，从而调控香樟成花

转变，为减少香樟果实造成的环境污染、获得无果或少果香樟

植株奠定研究基础。
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