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　　摘要：小麦是重要的粮食作物，春化作用能够促使小麦加速开花，是小麦发育过程中的一个重要质变过程。春化
作用在一定遗传背景下，由多基因控制且受多种因素（如温度、光照等）影响。近年来，人们对小麦的春化作用进行了

大量的研究，对小麦春化作用的调控机制及作用方式有了一定的认识，小麦的春化作用主要由Ｖｒｎ－１、Ｖｒｎ－２、Ｖｒｎ－３
和Ｖｒｎ－４等４类主效基因调控，它们彼此作用，共同影响着小麦的冬春性。基于前人的研究，本文从小麦春化理论、
春化条件及春化特性、春化过程中的生理变化和春化基因等４个方面对小麦的春化作用进行概述；此外，总结了小麦
春化研究中存在的一些问题，并结合笔者自身试验提出了一些研究思路。
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　　小麦（ＴｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍＬ．）是主要的粮食作物之一，它提
供的热量和蛋白质占到人类营养成分的２０％以上。小麦在
发育前期需要通过适宜的低温处理来促使其加速开花，一般

把由低温引起的春化称为低温春化。按照原产地及春化特点

的差异，可将小麦种类划分为强冬性、冬性、半冬性和春性４
种类型［１－２］，不同的类型在春化过程中对温度和光照的需求

不同，各种生理和生化代谢也存在一定差异。小麦的春化作

用主要由Ｖｒｎ－１、Ｖｒｎ－２、Ｖｒｎ－３和Ｖｒｎ－４等４类基因调控，
这４类基因位点的显隐性组成调控着小麦的冬性或者
春性［３－６］。

目前人们在分子水平上对小麦春化作用的调控机制及作

用方式有了一定的认识，已分离并克隆了春化基因 Ｖｒｎ－１、
Ｖｒｎ－２及Ｖｒｎ－３，发现了基因 Ｖｒｎ－４［３－６］，并对这些基因位
点的等位变异、不同变异类型组合与麦区适应性的关系进行

了研究［７］。但仍有一些问题亟需解决，如对正处于春化过程

中的小麦植株细胞内的生理生化过程还未能有较清晰的认

识；Ｖｒｎ－４基因的调控机制及与其他春化基因的互作方式尚
需进一步探究。研究分析小麦春化作用的分子机制及响应机

制，可为培育高产、优质、高抗的小麦品种提供理论基础，具有

极大的现实意义。本文将从春化理论、春化条件及春化特性、

春化过程中的生理变化和春化基因等４个方面阐述小麦春化
研究的现状。

１　小麦春化理论

１９世纪中期，Ａｌｌｅｎ等在图书中记载了催芽后的麦类作

物种子经低温处理，春播能够抽穗的现象［８］。２０世纪初期，
苏联李森科（Ｌｙｓｅｎｋｏ）提出“春化”一词［９］，即小麦经过人工

低温处理后，能够加速抽穗的现象。一些学者认为，春化作用

是指小麦必须进行连续的低温处理，才能正常开花，进而完成

营养生长向生殖生长的过渡，它是小麦发育过程中一个重要

的质变过程［１０］。简而言之，春化就是通过适当的低温处理促

进小麦开花，使其具备正常生长的能力。

２　小麦春化条件及春化特性

２．１　春化条件
２．１．１　温度　根据起源和春化特征的不同，可将小麦种类划
分为强冬性、冬性、半冬性和春性４种类型［１－２］，不同类型在

低温环境下对具体温度和时间的需求不同。相对来说，小麦

的产地由北到南，植株所需春化温度逐渐升高，所需春化时间

变短［１１］。崔继林等在１９５３—１９５４年对华东地区１０４个小麦
品种的春化特征进行了研究，认为将春化温度在０～３℃（或
２～４℃）、春化时间为３０～４０ｄ的品种归为冬性小麦，如果
春化温度是１０～１２℃，则无论春化时间多久都不能使其抽
穗；将春化温度在０～１２℃、春化时间不超越１０ｄ的归为春
性小麦品种［１］。金善宝认为，春性和过渡性品种对春化温度

要求不严格（８～１５℃），冬小麦特别是强冬小麦，在生育早期
完成春化反应需要比较严格的春化条件［１０］。赵大中等曾报

道，在冷处理条件相同的情况下，冬性越强的小麦品种，完成

春化反应所需的时间越长［１２］；曹广才等在研究中发现，超强

冬性小麦品种在未经过低温处理的条件下，植株维持在营养

生长阶段，表现为抽穗延迟、无效分蘖变多等，但也能够抽穗

开花［１３］。苗果园等研究表明，未经过低温春化的小麦，不管

冬性强弱，只要给予植株足够的生长时间，它们最终均能抽穗

且灌浆良好［１４］。

由此可见，低温处理是影响小麦穗部发育的重要因素，不

同的小麦品种对温度的需求并没有明显的界限，而是一个缓

慢的量变积累过程［１０］。在低温诱导条件得不到满足时，春化

过程必须经过漫长的温度积累，从而使抽穗期延迟。
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２．１．２　光照　光照是植物生长发育的必要条件，是影响植物
开花的重要环境因子，日照长度则关系到植株的花芽分化、抽

穗和结实。小麦属于长日照植物，不同的小麦品种对日照时

间的响应不同。早在１９３５年，Ｍｃｋｉｎｎｅｙ等就初次发现了“短
日春化”现象，即把未春化的小麦植株在其发育早期置于短

日照下，然后放到长日照下，能够加速幼穗分化，也就是说短

日照处理可以代替低温春化的需要［１５］。随后有研究表明，某

些小麦品种只有在短日照下生长受到抑制时，短日春化才能

代替低温春化［１６］；一些秋季播种的小麦品种需在短日照下生

长，这种特性就是短日春化性［１７］。苗果园等研究表明，一般

强冬性小麦品种在一定温度的积累下，会对光照长度表现敏

感且具备短日春化性；冬性品种对低温和光长都较敏感，不存

在短日春化效应；而有些春性品种对光照长度敏感，但对低温

基本没有任何反应［１４］。曹广才等认为，在冬小麦的生育早期

以短日照条件为宜［１８］，温度与光照虽不可相互替代，但在一

定范围内，它们的生态效应具有互相抵偿的作用。

２．１．３　其他环境条件　小麦的生长发育还受其他外界环境
因素的影响，其春化过程除了要有低温和短日照外，还需要有

足够的氧气、适宜的水分以及糖类等不可或缺的营养物质。

研究表明，如果发芽的小麦种子经过干燥脱水后，当水分含量

低于４０％时，即使给予足够的氧气和水分，种子也不能通过
春化［１９］。小麦的离体胚在有氧气、水分和糖类的前提下，才

能发生春化响应［２０－２１］。

总之，小麦的春化受许多环境因素的影响，不同环境因子

的协同作用影响小麦的春化和开花诱导过程，因此，研究小麦

春化时所需的条件，对于小麦正常生长具有重要的意义。

２．２　春化特性
春化是小麦的主要特征之一，是影响小麦区域分布和生

态适应性的重要因素［２２］，是引种、用种的重要依据，直接影响

到小麦的发育过程，如幼穗发育早晚、抽穗期等［２３－２４］。春化

特性被认为是一种连续的数量性状，主要以小麦花原基的分

化及成花进程为基本标记［２５］。不同小麦品种在春化阶段对

低温的不同需求使其具有不同的发育特性，通常以叶片数、分

蘖数、株高、小穗数等来判断小麦品种的春化特性。

研究表明，春化作用会使小麦的最终叶片数减少［２６－２７］。

张锦熙等认为，可将小麦开花前划分为３个生育阶段，即基本
营养生长阶段、可变营养生长阶段和可变生殖生长阶段，其中

可变营养生长阶段的长短用该阶段主茎上长出的叶片数表

示，它的多少是鉴定小麦品种冬、春性的指标之一，随着小麦

品种冬性的增强，在不同播期下这一阶段的叶片数变异幅度

会变大［２８］。王士英认为，某些小麦品种在生育早期会因低温

春化，导致出叶数减少，从而使主茎的总叶片数相应减少，这

是小麦对于生态环境的一种适应方式［２９］。Ｆｌｏｏｄ等认为，随
着小麦冬性程度的增加，小穗数一般呈增长趋势［３０］，还有学

者认为小麦的小穗数可能由其他基因调控［３１］。穗分化进程

与叶片生长对温度的响应不同，低温春化效应主要诱导的是

小穗原基（二棱）的分化［２８］，而叶片数的多少则与积温有一

定的关系。

当春化温度适宜时，春化作用能够促进小麦的花芽分化，

但目前还没有某种生理标记被普遍用来评判小麦的春化反应

过程。探究小麦的春化特性，可为人们在分子水平上认识春

化作用的分子机制、遗传规律提供重要的理论基础。

３　小麦春化过程中的物质变化

通过春化反应过程，小麦生理生化代谢会发生很大的变

化，包括碳水化合物及蛋白质代谢、核酸代谢、酶和激素的变

化及相关基因的表达等。谭克辉等对小麦春化过程中的生理

和生化物质变化作了大量的研究，认为小麦春化是多种代谢

过程相互交替的综合过程，至少有３个子过程，即糖的氧化、
蛋白质代谢和核酸代谢［３２］。这３种代谢过程并非完全独立，
而是按照一定的先后顺序相互交替进行。

３．１　碳水化合物变化
研究表明，植物的春化作用与茎尖中的碳水化合物代谢

具有紧密的联系［３３］，其中糖类不仅作为植物细胞代谢中的碳

源，用以合成其他含碳物质，还直接参与花器官的发生过程，

并在植物开花中起重要作用［３４－３６］。糖类对小麦春化反应速

度的影响在低温处理的初期（０～１４ｄ）［３７］，该时期植物的呼
吸速率明显增强，生长点会进行充分的有氧呼吸和代谢［３８］。

刘丽杰等认为，低温会使冬小麦胚中的蔗糖含量明显升高，而

在同样低温条件下，春小麦中蔗糖的含量变化不大［３９］。研究

发现，只有当植株茎尖中的蔗糖、还原糖和可溶性糖等碳水化

合物的含量达到一定水平时，生长点方能受低温刺激进行春

化，且当它们的含量增加时，春化时间会相应变短［３７，４０］。

３．２　蛋白质变化
蛋白质的代谢过程是小麦能否顺利通过低温春化的重要

一步［３２］。研究表明，冬小麦经低温处理后，蛋白质合成速度

加快［４１］，且该现象与花芽分化的特异蛋白表达有关，特异蛋

白的表达是基于某些特定基因在转录水平上表达存在差异产

生的［４２－４３］。此外，这些特异蛋白质仅存在于春化植株中，在

脱春化和未春化的植株中不存在［４２］，且低温诱导开花与相关

ｍＲＮＡ的出现具有一定的次序性［４４］。对春化过程中植物蛋

白质代谢的进一步研究表明，在低温处理过程中，可溶性蛋白

质含量随着叶龄的增大先增加后降低［４５］；不同冬小麦品种的

可溶性蛋白质含量不同，强冬性品种的含量通常较低［４６］。小

麦春化过程中的功能性蛋白质，如过氧化氢酶（ＣＡＴ）、超氧化
物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、酯酶（ＥＳＴ）等可溶性蛋
白同工酶，在春化过程中也发生了相应的代谢变化［４７］。杨肇

驯等认为，冬小麦在春化过程中，ＰＯＤ含量在不同时期变化
是不均一的，春化中期，ＰＯＤ的变化较为显著，春化处理２１ｄ
后，可溶性蛋白的含量迅速增加，逐渐接近未春化处理的春

小麦［４８］。

３．３　核酸变化
２０世纪５０年代，李淑俊等以冬小麦北系３号及小红芒２

个品种为试材，探究了小麦春化反应过程中胚内核酸含量的

变化，结果表明，在春化处理期间，随着春化时间的延长，胚中

各种核酸含量均增加［４９］。有研究表明，核酸代谢主要在小麦

低温处理的中后期进行［３２，５０］。此外，Ｓａｒｈａｎ等认为，小麦春
化后核糖体ＲＮＡ和可溶性 ＲＮＡ的含量增加，有利于植株感
受低温刺激通过春化，在处理３０～５０ｄ的过程中，发现了新
的ｍＲＮＡ［５１］。目前，运用ｍＲＮＡ差异显示技术及减法杂交等
技术，已获得了与春化作用相关的 ＤＮＡ序列［５２－５４］。赵大中

等曾以冬小麦品种燕大１８１７为试材，利用 ｍＲＮＡ差异显示
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技术，设置不同的春化处理来检测胚芽内 ｍＲＮＡ的变化，发
现并克隆了１个春化特异表达基因，该基因仅在春化２０ｄ这
一关键期表达，而在未春化、春化４ｄ、脱春化期不表达［１２］。

小麦春化反应中的各个代谢过程相互交替且反应复杂，

目前，对于正处于春化过程中的植株细胞内的各个生理生化

代谢过程还未能有较清晰的认识。对小麦春化过程中的各种

物质变化进行分析，可为认识春化作用提供资料和信息，为理

解低温诱导开花提供切入点，同时在分子水平上，为春化基因

的克隆奠定基础。

４　小麦春化基因

目前，小麦的春化作用主要由 ４类基因调控，分别是
Ｖｒｎ－１、Ｖｒｎ－２、Ｖｒｎ－３和 Ｖｒｎ－４，其中 Ｖｒｎ－１、Ｖｒｎ－３和
Ｖｒｎ－４使小麦表现为春性生长习性，而 Ｖｒｎ－２能够抑制开
花，使小麦表现为冬性生长习性［３－６］。Ｖｒｎ－１基因包括３个
直系同源基因：Ｖｒｎ－Ａ１、Ｖｒｎ－Ｂ１和 Ｖｒｎ－Ｄ１，分别位于５Ａ、
５Ｂ和５Ｄ染色体上，与Ｖｒｎ－Ｂ１和Ｖｒｎ－Ｄ１相比，Ｖｒｎ－Ａ１对
春化作用表现最不敏感［５５－５７］。Ｖｒｎ－２基因包含 Ｖｒｎ－Ａ２、
Ｖｒｎ－Ｂ２和Ｖｒｎ－Ｄ２３个基因位点，它们分别被定位在５Ａ、４Ｂ
和４Ｄ染色体上［５］。Ｖｒｎ－３基因位于染色体７Ａ、７Ｂ、７Ｄ上，
由Ｖｒｎ－Ａ３、Ｖｒｎ－Ｂ３、Ｖｒｎ－Ｄ３组成［６，５８］。Ｖｒｎ－４基因被定位
在六倍体春小麦的５Ｄ染色体上，被命名为 Ｖｒｎ－Ｄ４［３，５９－６０］。
这些基因位点之间互相作用，共同影响小麦的春化特性。

４．１　Ｖｒｎ－１基因
Ｖｒｎ－１基因，也称为 ＴａＶＲＴ－１，在低温诱导下促进小麦

开花，它可以编码与拟南芥 ＡＰ１／ＦＲＵＩＴＦＵＬＬ家族同源的
ＭＡＤＳ－ｂｏｘ转录因子［６１－６２］，一系列 ＭＡＤＳ－ｂｏｘ调节分生组
织的特异性［６３］，控制顶端分生组织从营养生长向生殖生长转

变［４，６１，６４］。六倍体小麦包含 Ａ、Ｂ、Ｄ３个染色体组，各染色体
组中 Ｖｒｎ－１基因的表达量有所差异，Ｖｒｎ－Ａ１基因对
Ｖｒｎ－Ｂ１和Ｖｒｎ－Ｄ１具有上位性效应［５６］。Ｖｒｎ－１基因的显
性等位性主要表现为该基因启动子区碱基的插入、缺失或突

变［４，６５］；在二倍体小麦中，Ｖｒｎ－１基因的缺失能够使植株长久
不开花［６６］。

普通小麦 Ｖｒｎ－１基因的等位变异类型较多，目前已在
Ｖｒｎ－Ａ１位点发现了Ｖｒｎ－Ａ１ａ、Ｖｒｎ－Ａ１ｂ及Ｖｒｎ－Ａ１ｃ等多种
显性等位基因变异类型，它们使小麦的生长习性表现为春性，

Ｖｒｎ－Ａ１ａ、Ｖｒｎ－Ａ１ｂ是启动子区域的变异类型，而 Ｖｒｎ－Ａ１ｃ
为第一内含子的变异类型［４，５６－６７］。Ｖｒｎ－Ａ１ａ由于发生了折
叠回文结构元件的插入和启动子序列的复制，在启动子区域

有１３１ｂｐ与４３ｂｐ或２２２ｂｐ的碱基插入［７，６４］。Ｖｒｎ－Ａ１ｂ的
突变是由于在Ｍａｑｕｉｓ等品种的启动子区域，具有多个单核苷
酸多态位点（ＳＮＰ），以及在启动子的５′端非翻译区（５′ＵＴＲ）
区缺失了２０ｂｐ的碱基［４，６４］。Ｖｒｎ－Ａ１ｃ表现为显性，它的基
因序列与野生型隐性等位基因ｖｒｎ－Ａ１一致，但在ｖｒｎ－Ａ１第
一内含子区有一个 ５５０４ｂｐ碱基片段的缺失［５６］。Ｖｒｎ－Ｂ１
包括Ｖｒｎ－Ｂ１和ｖｒｎ－Ｂ１２种等位基因位点的变异，与隐性等
位基因ｖｒｎ－Ｂ１相比，Ｖｒｎ－Ｂ１可以使小麦的生长习性表现为
春性，其原因是在第一内含子区域缺失了１个６８５０ｂｐ的碱
基片段［７，５６－５７，６８］。Ｖｒｎ－Ｄ１基因位点的等位变异是由于内含
子的大片段缺失，包括Ｖｒｎ－Ｄ１和ｖｒｎ－Ｄ１２种类型，隐性基

因ｖｒｎ－Ｄ１的第一内含子缺失了４２３５ｂｐ的碱基片段［５６－５７］。

在不同国家和地区的小麦种植区，Ｖｒｎ－１基因的等位基
因变异类型不同，出现的基因频率也有所差别［６９］。Ｇｏｎｃｈａｒｏｖ
等对世界各国小麦品种的研究发现，Ｖｒｎ－Ａ１在西伯利亚和
欧洲小麦品种中出现的频率较高，Ｖｒｎ－Ｄ１在亚洲品种中出
现的频率较高，而在中国和印度地区特定的品种内出现频率

较高的为显性基因 Ｖｒｎ－Ｂ３［７０］。姜莹等认为，在我国小麦十
大生态栽培区，Ｖｒｎ－Ｄ１均表现为显性，而 Ｖｒｎ－Ａｌａ和 Ｖｒｎ－
Ｂ１在冬小麦区没有分布［７１］。Ｚｈａｎｇ等对我国的小麦品种进
行研究发现，冬麦区的春性品种主要携带Ｖｒｎ－Ｄ１基因，而所
有春小麦区的春性早熟品种主要携带Ｖｒｎ－Ａ１ａ基因，且春化
位点显性频率的顺序依次为 Ｖｒｎ－Ｄ１、Ｖｒｎ－Ａ１、Ｖｒｎ－Ｂ１、
Ｖｒｎ－Ｂ３［７］。刘兴舟对山东地区的小麦品种进行研究表明，
该地区的春化基因ｖｒｎＡ１、ｖｒｎＢ１和ｖｒｎＤ１均为隐性基因，决定
了该地区冬小麦种植的主导地位［７２］。此外，有研究发现，未

进行春化时，冬小麦隐性基因 ｖｒｎ－１的表达量较低，春小麦
显性基因Ｖｒｎ－１的表达量最高；经过春化后，冬小麦隐性基
因 ｖｒｎ－１的表达量明显有所增加［７３］。由此可知，春小麦的

Ｖｒｎ－１基因无需春化就能表达，而冬小麦的 ｖｒｎ－１基因需要
经过低温刺激才得以表达。

４．２　Ｖｒｎ－２基因
目前，关于Ｖｒｎ－２基因分子机制的研究很多，Ｖｒｎ－２基

因是一个开花抑制因子，Ｖｒｎ－２的表达受到低温春化和短日
照的影响。Ｙａｎ等以二倍体小麦为材料，对Ｖｒｎ－２基因进行
定位克隆发现，Ｖｒｎ－２基因编码一个ＺＣＣＴ基因，该基因包括
１个锌指结构域和１个ＣＣＴ功能域，ＺＣＣＴ－１和ＺＣＣＴ－２基
因串联组成 ＺＣＣＴ，二者的基因序列有 ７６％的相似性［４－５］。

在六倍体小麦中，ＺＣＣＴ－１又包含了３种等位变异：ＺＣＣＴ－
Ａ１、ＺＣＣＴ－Ｂ１和ＺＣＣＴ－Ｄ１［３６］。Ｙａｎ等研究发现，Ｖｒｎ－２基
因ＺＣＣＴ－２编码区序列没有差异，但在 ＣＣＴ功能区存在突
变，使得这一编码区的第３５个密码子编码的色氨酸取代了精
氨酸［５］，取代的原因可能是突变破坏了甲基化位点，从而使

ＣＣＴ功能区蛋白质间的相互作用受到一定的影响［４］。假如

第３５个密码子处的精氨酸／色氨酸发生突变或 ＺＣＣＴ－１／
ＺＣＣＴ－２中的基因缺失，则小麦品种的生长特性均表现为春
性，相反时则表现为冬性特性。Ｓｚüｃｓ等认为，二倍体冬小麦
品种中至少存在１个功能性的ＺＣＣＴ－１基因，隐性ｖｒｎ－２基
因的所有ＺＣＣＴ基因都缺失或ＣＣＴ区域的保守氨基酸发生突
变，就会使小麦品种表现为春性，进一步证明了 ＺＣＣＴ－１是
Ｖｒｎ－２的候选基因［７４］。

Ｔａｋａｈａｓｈｉ等认为，Ｖｒｎ－２基因与 Ｖｒｎ－１的上位性互作
效应较为明显，二者共同参与一个开花调控途径［７５］。有研究

表明，春化处理前，Ｖｒｎ－２的表达量相对较高，Ｖｒｎ－１基因则
较低［５，７６］；在短日照下，Ｖｒｎ－１的表达量并没有随着 Ｖｒｎ－２
表达量的降低而升高，只有在长日照条件下才出现逐渐上升

的趋势［７７］。由此可以说明，短日照条件下可能还有其他的基

因抑制了Ｖｒｎ－１的表达；长日照条件下，如果Ｖｒｎ－２基因缺
失，即使没有进行春化，花芽也能分化。

４．３　Ｖｒｎ－３基因
研究表明，Ｖｒｎ－３基因与大麦的 ＨｖＦＴ基因、拟南芥的

ＦＬＯＷＥＲＬＯＣＵＳＴ（ＦＴ）基因同源，它们完全连锁［６，７８］，且 ＦＴ
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基因能够促进植物开花［７９－８１］。Ｖｒｎ－３基因受长日照和低温
诱导促进开花，它与 Ｖｒｎ－１、Ｖｒｎ－２、其他春化基因及光周期
基因共同参与植株的开花途径［７８］。参照大麦的ＨｖＦＴ基因序
列，Ｙａｎ等设计并开发了小麦春化基因 Ｖｒｎ－３的分子标记，
通过对小麦早花品种和晚花品种 Ｖｒｎ－３基因位点的差异分
析发现，Ｖｒｎ－Ｂ３存在Ｖｒｎ－Ｂ３和ｖｒｎ－Ｂ３２种类型的等位变
异类型，其编码区序列并没有出现差异，小麦早花和晚花可能

是由于在 ｖｒｎ３起始密码子上游区域约 ５９１ｂｐ处有 １个
５２９５ｂｐ碱基的反转录转座子插入［６］，这一差异可能会导致

Ｖｒｎ－２与 Ｖｒｎ－３之间的相互作用受阻［８２］。此外，Ｃｈｅｎ等在
我国地方小麦品种中发现，Ｖｒｎ－Ｂ３基因上存在２个新的等
位变异类型，分别是Ｖｒｎ－Ｂ３ｂ和Ｖｒｎ－Ｂ３ｃ，其中Ｖｒｎ－Ｂ３ｂ在
５′端非翻译区有一个８９０ｂｐ碱基片段的插入，使植株延迟开
花，而Ｖｒｎ－Ｂ３ｃ在５′端非翻译区除了有一个５３００ｂｐ碱基片
段的插入外，还有２个小片段的缺失，但启动子的活性并没有
受到明显的影响［８３］。在拟南芥中，长日照条件下，ＦＴ基因在
叶片中的表达量升高［７９］，随后 ＦＴ蛋白转移到茎尖分生组织
促进开花［８４］。在小麦中也发现了这种ＦＴ蛋白由叶片转移到
茎尖的现象，说明Ｖｒｎ－３基因能够促进小麦开花，可能与这
一现象有关。研究发现，在小麦中，ＦＴ蛋白与转录因子
ＴａＦＤＬ２结合，共同促进Ｖｒｎ－１基因的表达，从而使植株能够
正常开花［８５］。Ｖｒｎ－３基因通过调控 Ｖｒｎ－１来影响花期［５５］，

Ｖｒｎ－３编码的蛋白可与 ＴａＦＤＬ２转录因子相互作用，而
ＴａＦＤＬ２与Ｖｒｎ－１的启动子区域结合以促进开花［８６］。

４．４　Ｖｒｎ－４基因
１９７１年，Ｐｕｇｓｌｅｙ发现了春化基因 Ｖｒｎ－４，并在创制基因

系ＴＤＤ、ＴＤＥ、ＴＤＣ和ＴＢＤ后，创制了近等基因系ＴＤＦ［５５］。之
后，Ｙｏｓｈｉｄａ等将Ｖｒｎ－４定位在５Ｄ染色体短臂上靠近着丝粒
区域，距离长臂上已定位到的 Ｖｒｎ－Ｄ１基因至少５０ｃＭ的距
离［５９］，且Ｖｒｎ－４基因与Ｖｒｎ－Ａ１具有较高的序列同源性［８７］。

有研究认为，Ｖｒｎ－Ｄ４基因可能位于由 Ｖｒｎ－１、Ｖｒｎ－２、Ｖｒｎ－
３基因组成的反馈调节网络的上游，也可能是其中的组成部
分之一［８８］。研究表明，Ｖｒｎ－Ｄ４调控开花的分子机制与
Ｖｒｎ－Ｂ１、Ｖｒｎ－Ｄ１类似，但春化效应不如Ｖｒｎ－Ａ１［２６，８９］。若春
化时间相对较短，则带有 Ｖｒｎ－Ｂ１、Ｖｒｎ－Ｄ１基因的植株花期
早于带有纯合Ｖｒｎ－Ｄ４基因的植株［５９］。有关 Ｖｒｎ－Ｄ４基因
的调节机制、等位变异及其作用方式尚需进一步研究。

４．５　春化基因间的互作
小麦需经过足够时间的低温处理和光照才能开花，各个

春化基因位点之间的联系较为复杂，它们协同作用，构成了一

个反馈调节网络。春化基因 Ｖｒｎ－１、Ｖｒｎ－２、Ｖｒｎ－３都存在
多种等位基因变异类型，这些等位基因位点显隐性的组成调

控着小麦的春性或冬性，而在不同国家或地区的小麦中，等位

基因的分布是不同的［７］。

在普通小麦中，显性基因 Ｖｒｎ－ｌ的表达时间较早，隐性
基因ｖｒｎ－ｌ较晚［７６］。在发育前期，显性基因 Ｖｒｎ－Ａｌ的表达
会抑制Ｖｒｎ－２的表达，而在发育后期，Ｖｒｎ－Ａｌ对 Ｖｒｎ－２的
抑制作用使得ｖｒｎ－Ｂ１和ｖｒｎ－Ｄ１得以表达［５７］。Ｌｉ等以冬小
麦为材料进行研究发现，若植株带有显性基因 Ｖｒｎ－３，那么
在Ｖｒｎ－１表达量上升的情况下，可以促使小麦提前开花［８５］，

原因可能是Ｖｒｎ－３基因促进 Ｖｒｎ－１的表达，而 Ｖｒｎ－１的表

达可间接抑制 Ｖｒｎ－２的表达。研究表明，在长日照条件下
Ｖｒｎ－２基因的表达量上升，而短日照抑制了Ｖｒｎ－２基因的表
达［７６，９０］。Ｄｉｓｔｅｌｆｅｌｄ等认为，小麦的Ｖｒｎ－３基因与其他春化基
因及环境因子相互作用，共同调控小麦的花期；在长日照条件

下，Ｖｒｎ－２基因的表达水平上升，Ｖｒｎ－３受到抑制不表达，从
而使得Ｖｒｎ－３无法诱导Ｖｒｎ－１的表达，进而导致 Ｖｒｎ－１在
叶片及根尖中的表达量非常低，植株停留在营养生长阶

段［９１］。进入冬季后，温度降低，日照时间缩短，植物进行春化

作用，Ｖｒｎ－１表达量上调，Ｖｒｎ－２的表达受到抑制，Ｖｒｎ－３则
开始发挥作用；春季日照时间变长，Ｖｒｎ－３受光照的刺激，表
达量开始升高，进而促进了 Ｖｒｎ－１的表达，最终促进小麦植
株开花［９１－９２］。

５　展望

对春化作用的研究有利于揭示小麦发育转变的机制及遗

传规律，对小麦的生产具有极为重要的意义。在小麦育种中，

只有充分了解小麦品种的春化发育特点、春化模式和反应机

制，才能了解小麦春化发育理论与育种的关系，从而提高小麦

品种的利用效率、扩大品种的利用范围。目前，在分子水平

上，前人已对小麦春化作用的调控机制及作用方式进行了许

多研究，并取得了一定的成果，但尚有一些问题亟需解决，如

小麦春化过程中的生理生化代谢还需进一步探究，Ｖｒｎ－４基
因的调控机制尚不明确或者还存在其他未发现的春化基因，

这些春化基因间的互作关系还缺乏深入研究。

小麦的春化作用是极其复杂的过程，在已有的生理生化

基础上，结合生物信息学、基因组学、蛋白质组学、遗传学及计

算机模拟等学科知识对其进行研究，将推进对小麦的春化特

性、物质代谢及分子机制等的完整认识。此外，传统的小麦杂

交育种具有选择效率低、周期长等缺点，而通过构建植物表达

载体获得转基因小麦植株，能够快捷有效地将小麦春化特性

进行特异性遗传改良，同时可为进一步研究春化基因的分子

机制、加快育种进程奠定基础，对小麦的引种、育种具有重大

的意义。

相信随着多组学的不断发展、春化试验体系的完善以及

小麦春化作用研究的不断深入和全面，人们对小麦春化作用

的调控机制和分子机制的认识也会更加清晰。
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中国甘薯作物的域外引入与科技发展
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　　摘要：１６世纪末，福建南洋侨商将甘薯带回家乡种植成功并迅速广泛推广，成为我国甘薯作物域外引入与传播的
主要路径之一。徐光启１６０８年撰著的《甘薯疏》开启了我国甘薯科学的先河，为我国早期甘薯作物成为重要的粮食
来源作出了重大贡献。我国现代甘薯科学技术的发展，分为２０世纪上半叶发展起始阶段、下半叶全面发展阶段、改革
开放以来快速发展阶段３个主要阶段。《中国甘薯栽培学》等专著的出版对甘薯学科发展起到了重要作用。１９４９—
２０１８年，我国发表甘薯专业中文期刊文献２３５９２篇。１９９９—２０１８年，我国产出甘薯学位论文５９３篇。
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　　在我国主要粮食作物中，甘薯与玉米、马铃薯均是１６世
纪中后期引入我国的。其中，甘薯的引入对我国居民食物结

构的影响是十分巨大而深远的。据联合国粮食及农业组织统

计，中国（含香港、澳门、台湾）２０１７年甘薯面积 ３３７．３１万
ｈｍ２，总产量 ７２０３．２万 ｔ，分别占世界甘薯面积与产量的
３８６６％和６３．８４％，为世界甘薯第一大国。我国甘薯作物的
普及与产量、品质的不断提高，是历代中国人不断进行甘薯科

学研究，推动甘薯科技进步的结果。本文试以此为主题，对甘

薯自域外引入４００多年来在我国的科技发展情况进行阐述。

１　徐光启开启我国甘薯科学的先河

１．１　《甘薯疏》是我国第１部甘薯栽培专著
我国甘薯的科学研究最早可溯源到明代著名科学家徐光

启１６０８年所著的《甘薯疏》［１－２］。据《金薯传习录》记载，
１５９３年福建长乐县生员陈经伦之父陈振龙从吕宋岛“捐资买
种”，将薯藤苗种及传种法则带归闽地，旋即禀献巡抚，批令

试种并获成功。后经官方大力倡导推广种植，广为民食，“赖

以救饥，其利甚大”［３］。此为甘薯被引入我国并很快得到传

播的主要途径之一。

徐光启１６０７年因私离职回居家乡上海老家。据《甘薯
疏》序记载，１６０８年，长江以南发大水，麦子稻子都没有收获，
他想种点儿什么来救急，同时也为以后的救灾预作打算。有

人说福建省、浙江省在灾荒年月种植甘薯获益，门客莆田徐生

多次给他送来种子，试着栽种，产量还很高。他很想到处宣传

推广，又怕用口来说不能使其家喻户晓，就写了这篇《甘薯

疏》作为倡导。徐光启亲自从事甘薯引种栽培，《甘薯疏》便

是他自身实践的结果，同时也是对甘薯引种至国内１０多年来
农民栽培经验的总结。

１．２　《甘薯疏》的文献价值
《甘薯疏》是我国第１部甘薯专著，称得上是我国甘薯科
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