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花卉基 因工程研究进展 1I：花型 、花期 、货架期 

张石宝，胡 虹“，李树云 
(中国科学院昆 明植物研究所 ．云南 昆明 650204) 

摘要 ：近 10年来 ，基 因工程研究在机理 、醇的纯化及基因分离 等方 面取得 了很 大的成就 ，这 

些成就已广泛用于花卉产业 ，并在花卉改 良研究 中取得突出的成效 。本文详细介绍 了基 因工 

程用于改 良花型 、花期和货架期等方面的研究进展 。 
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l 引言 

传统育种技术对现代花卉业的发展作出了极大贡献 ，目前仍扮演着重要的角色，但其 

远缘杂交亲和性差，难于打破生物物种 的限制 ，周期长，某些优 良性状难 以保持 (包满 

珠 ，1997)。不断成熟的生物技术 ，尤其是基 因工程技术为现代花卉育种带来 了全新的思 

路 ，优越性 日益凸现 ，不但大大缩短 了育种周期 ，且可有 目的改 良某些性状 ，提高了效 

率。1987年，由 Meyer等获得了第一例改变花色的转基因矮牵牛 (Meyer等，1987)，标志 

着花卉分子育种时代的到来。目前许多主要观赏植物已建立 了遗传转化体系 ，获得了一批 

转基 因花 卉 ，如矮牵 牛 (Petu：~ )、香 石竹 (Dianthu~)、草 原龙 胆 (Eu~toma)、菊 花 

(Dendro~ ema)、百合 (1~lium)、玫瑰 (Rosa)、郁金香 ( 枷 )、非洲菊 (＆ m) (Mol 

等 ，1998； 等 ，1991：AflIlhsfle等，1995；Robinson等 ，1993；Elomaa等 ，1993；Tunen 
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等，1995；何小玲等 ，1998)等。少数 种类如 康乃馨 已开始进 入商业化 生产 (Mol等
． 

1998) 

影响花卉观赏品质的因素很多 ，如观赏寿命 、花朵大小 、花色、开花时间等 目前花 

卉基 因工程的研究已不再局限于花色。有关观赏寿命 、花期以及花型等性状的研究已比较 

多 (傅荣昭等，1995)，前文已对花色改 良方面的研究进展进行了综述 ，本文对瓶插寿命、 

花期 及花型基因工程的研究进展进行介绍。 

2 改 良花型 

利用染色体加倍技术可 以实现增加花径大小和花瓣数的 目标 ，但机率很低 。通过分子 

生物学手段已鉴定出控制花发育的同源异型基因，通过改变同源异型基因的表达方式 ，可 

有 目的改变花型 ，如花大小和形状 (瞿礼嘉等，1998；华志明，1998)，也可 通过 在新 

的植物种中抑制 AG类基因的活性获得重瓣花 (吴乃虎和刁丰秋，1998) 

花型改造 的机理源于花发育的 ABC模型。ABC模型 (Coei'l等 ，1991)的中心思想是 

调控花器官的发育是 由同源异型基因控制的，这些同源异型基因按其功能可分为 A、B、 

C三组 ，A组基因调控花萼和花瓣 ，B组基因决定花瓣和雄蕊的发育 ，C组基 因调控雄蕊 

和心皮发育 目前 已不同程度上证实了 ABC模型的正确性。在研究调控胚珠发育的基因 

中，发现矮牵牛的 2个 MADS盒基因 朋 P7和 朋 Pl1在胚珠原基 、珠被和珠柄中专一地表 

达 F日Pu基因在转基因植物中过量表达导致花萼和花瓣上形成胚珠，在表达 FBP1l的 

花萼表面也形成 了胎座组织，说明 F日Pl1与胚珠和胎座组织的形成有关 ，而胚珠代表 了 

表 l 控制花器官发育的主要基因 

~ab|e l M a】“日即 controllin$the develoimmtat of flccal哪 ns 

基 因 

ne 

AP1 

AP2 

AP3 

4C 

m l 

突变体表型或功能 文献 

花转变成花序，花萼变成花苞，形成不正常花辩 
增强 API和 LFY的表 型 

舢3突变表现为花瓣变成萼片，雄蕊消先 

形成多萼 牛和多花瓣，雄蕊和雌蕊被萼牛和花瓣所ft替 

增强 AP1的表 型 

控制花序分生组织的稳定性井调节花井生组织的产生 

扮演基因开关的作用 ．正诃节同繇异形基园的表达 

已知的花分生组织特异基因与花器官发生基因造一顺 

序 中最 早表 达的 基因 

金鱼草中的 TELl同源异型基因 ．控制花序发育 

花序上形成花序 ．只有重复的花序结构而不能形成花 

盎鱼草中与 AP1对应的基因，突变使花逆转为花序枝 

参与花器官分轮模式建立．对 AP3和 具有话化作用 

突变导致拟南芥形成扩大的分生组织 

共抑制导致花瓣变绿 ．雄蕊被绿色花瓣代替 ，在肛珠 

和胎座部位长出花 ，形成花中花 

超量表达导致萼片和花辩上异位胚珠发生 

Mandel等，1992 

Jofuk~等，1994 

Jack等 ．1992 

Mizukami等 ．1997 

Bo~lmm等 ，1993 

目Ⅶnnm ， l99l 

l 等，1992 

Bradle~等 ．1997 

Lew ＆ Dean 1998 

I棚 r＆ D啪 ． 1998 

傅 永福 等 ．1997 

博永福等 ．1997 

傅永福等，2OOO 

国风利 等 ，1997 

一 类花器官 ，其发育 为 FBP7和 11所调控。因此认 为可把 ABC模型延伸 ．将 FBP7 

和 FBPI1基因列为 D基因，由它决定形成胎座和胚珠的特征 (许智宏 ，1999)。 

从非洲菊 中克隆到了一些 MADS盒基因，其 中2个 AGAMOUS基因、2个 C-IZ)BOSA基 

因和 1个 DEC1FIENCS分别参与了花瓣 (B功能 )和雄蕊雌蕊 (c功能 )的发育 (Yu等， 

1999)。 

m 

维普资讯 http://www.cqvip.com 

http://www.cqvip.com


云 南 植 物 研 究 24卷 

花发育靶基因 

围 1 花 发育 的诃 节 途径 

Fig 1 Regulato~ P }。w of gene of 

flower develope r 

利用突变体 ，已从拟南芥 中克隆到大量控制花器官发 

育的基因 (表 1)。其中6个基 因在花发育中扮演着重要的 

角色 ， 、A尸1、C4L、AP2为花分生组织决定基因．这 

四种基因是早期表达基 因，为花发育转换基因，AP2、AG 

起限定有关基 因在特定的花器官中表达的作用 (赵大中等 ， 

~999)。在拟南芥花分生组织的形成中，LFY和 AP1基因可 

能起到关键性调控作用。而 且由营养生长组织 向生殖生长 

组织的 转变 是 由 、API、 CAL共 同作用 的 (Liljegren 

等，1999)，它们控制花发育作用模式 如图 1(Weigel等 ， 

1995)。 

同源异型基因控制花型的过程十分保守 ，在几乎所有 

的观赏花卉 中都是一样的 (瞿礼嘉等 ，1998)。通过改变同源异型基 因表达，可 以改造花 

型。将矮牵牛同源异型基因 FBP2及 cDNA与 CaMV35S启动子和 MOS3终止子融合 ，构建 

了表达载体 PBP2导人烟草，导致烟草花型改变 ，雄蕊上产生了花瓣 (于静娟等 ，1989)。 

通过转基因技术椰制 的 AG基因的表达 ，拟南芥雄蕊和心皮被花瓣取代，形成了重瓣花 

(Coen等，1991) 

3 改变花期 

植物开花分为开花决定、花发端和花器官形成 3个过程 ，其中开花决定是花发端和花 

器官形成的基础 ，直接控制开花时间 利用拟南芥的突变体已定位 了约 8o个位点影响开 

花时问 (表 2)，其 中一些基因促进开花 ，另一些抑制开花 ；还有的受环境 的作用。根据 

突变体对环境 因子的反应，在拟南芥菜 中至少存在 4条途径影响开花 时间 ：开花抑制途 

径 、自主促进途径 、春化促进途径和光周期促进途径 (许智宏 ，1999)。 

3．1 开花抑制途径 

开花抑制途 径 中有关基 因的功能是在 植物发育到一 定大小 或年龄之 前抑制开花。 

EMF1基 因在开花的抑制中起着主要的作 用，因为 e 1和 突变体不必经历营养生长 

阶段即可开花 ，这种抑制作用随着植物的发育而逐渐降低 ，当降低到一定程度时茎端分生 

组织开始分化为花序分生组织，进而形成花 (Le,．7＆Dean，~998)。 

TFL1的作用是在茎端分生组织 中抑制花的形成 ，正常情况下 TFL 的表达很弱，有 

利于花的形成 ，而过量组成型表达使得花的分化受到抑制而继续进行营养生长，一些双突 

变研究发现 ，TFL1推迟开花的功能 可能 是通过阻遏 自主促 进途 径中促进 开花基 因 (如 

FCA、FVE和 FPA)的作用而表现出来的 (雍伟东等 ，2000)。 

3．2 自主促进途径 

自主促进途径有关的基因随植物 的发育 ，起着拮抗抑制开花的作用。在拟南芥中发现 

的晚花突变体 已超过 29个 ，这些 突变体可分为 2类 (雍伟东等，2O00)。一类包括 血 ， 

7 ， ，触 ， 等，对春化作用敏感，但在非诱导光周期下开花更晚 (Le'~7＆Dean， 

1998)，它们的特点是无论长 日或短 日下开花都晚于野生型 ，如果给予一定的低温处理 ， 
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突变体的开花时间可以提前，表明这些基因在正常的植物体内是通过一条 自主的途径促进 

开花 ，不受环境的影响。第 2类晚花突变体包括 co，fa， ，加 ， ，知 和 ，对春化 

和光周期都不敏感 ，这些基因所起的作用与开花的长 日诱导途径相关 (雍伟东等 ，200O)。 

3．3 光周期促进途径 

光周期是与植物成花转变关系最密切的环境因素之一。自 1928年 Garner等人发现植 

物开花的光周期现象以来 ，人们一直在探索光周期诱导植物开花的内在机制。近年来通过 

拟南芥的突变体研究 ，已分离出不少与光周期有关的基 因 (表 2) (Koomneef等 ，1998； 

LeW ＆ Dean，1998)。 

植物体内感受光的物质是光受体 ，光受体分为隐花色素、uv—B受体和光敏 色素。 

光敏色素可分为 5种 ：PhvA、PhyB、PhyC、PhyD和 PhyE，隐花色素有两种 ：C 1和 CI'y2， 

它们受基因控制。拟南芥中有 5种基因 PHE4、PYB、PHYC、PI~I)、PHYE，除 PHYA和 

PYB同源性高于 80％，其它 P 间仅有 50％左右的同源性 (邓兴旺等，1998)。拟南芥 

中，PHE4可使拟南 芥提前 开花，而 PHYB则 抑制 开花 (I-hlli&y等 ，1994)。蓝光 受体 

Crvl和 c以 由 FILl基因编码 ，在长 日照下促进开花 (雍伟东等，2OOO)。 

光周期诱导需要适 当的昼夜节律 ，CCAL和 y的水平会 随着昼夜 节律的变化而改 

变，过量表达 CCAL或IMY会导致下胚轴变长和晚花 ，也改变其本身和其他一些基因节律 

性表达 (雍伟东等 ，2000)。一般认为 c0在茎端表达，诱导 和 l表达后 ，使茎分 

生组织变为花分生组织 即使 CO只在叶中表达，同样促进拟南芥提前开花，说明 CO的 

表达对叶中开花刺激物质 (开花素)起重要作用。 

拟南芥开花时间除受光周期影响外 ，还受光质的影响。已鉴定出两类开花光周期反应 

的突变体，一类是通过影 响内源生理节奏从而影响光周期测量，导致开花时期改变的突变 

体 ，另一类是影响长 日光周期的突变体，如 CO、 等 ，CO转录水平是长 日应答促进开 

花的主要因子 (韩玉珍等 ，l998)。 

3．4 春化促进途径 

许多花卉 (如百合、菊花)需经历一定的低温阶段 ，才能完成花芽分化而开花。春化 

作用是一个诱导体 内特异基因表达的过程，冬小麦经一定时间的低温处理后可观察到一些 

基于转录水平表达差异而产生特异蛋白的表达。在拟南芥中克隆到 4个与春化作用有关 的 

基因 ww1、 Ⅳ2、Ⅲ 3和 『v4 (Chandler等 ，1996)。种康等从冬小麦 中筛选到一序 

列春化相关的 cDNA克隆 ：VERC203、VERC17、VRC49和 旧c54，利 用反义 RNA技 术， 

发现经部分春化处理的转反义基因植 株与对照相 比，开花被显著抑制 ，表明 VER203和 

17直接参与春化过程 ，影响开花时间 (种康等，1998)。Finnegan等人发现经低温处理 

4—8周 DNA甲基化水平降低到正常的 86％，且通过反义甲基化转移酶 (MET1)可使拟南 

芥细胞中 DNA甲基化水平降低 10—100％，DNA甲基化水平的降低对拟南芥的生长影响很 

大，如开花提前 、株形变小等 ，由此推测春化作用的分子基础有可能是低温促进基因去甲 

基化 ，使促进开花的基因得到表达 (Finnegan等 ，1996)。 

开花时间是 由许多基因共同作用的结果 ，花早期发育基因间相互作用的可能遗传模式 

如图 2(Ma，1997)。 
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春化 控制 造径 

Vl~a~1． 2． PC~3． Ⅵ 

叶片 中缺少 淀粉 和晚 花 

晚 花 

晚 花 

晚花并对春化作用非常敏感 

开花稍迟，低强度蓝光下胚轴变长 

晚 花 

晚花 

晚 花 

在 长 日照下 晚 花 ．短 日照下 不开 花 

晚花并使叶片中淀粉增加 

晚 花 ，对 春化 敏感 

晚 花 

远 红光 下 胚轴 变长 ．晚花 

早花 ．幼胚期直接开花，无营养生长 

过量表达胚轴变长 ，失去时钟节律和晚花 

早 花 ，叶 片上 卷 

短 日下早花，下胚轴变长，无时间节律 

过量表选旺轴变长 ，失去时间节律和晚花 

早花 

早花 

早花．抑制花在顶端形成 ，维持无限花序 

延退 营养生长向生殖生长的转变 

早花，植株小，表现叶片卷曲 

晚花，对春化不敏感 

晚花，对春化不敏感 

晚花，对春化不敏感 

晚花，对春化不敏感 

晚花 ．破坏昼夜节律 

Le~v
．
＆ Dean． 1998 

Iz,,v＆ Dean． 1998 

0 等 ，1991 

Ko~'nlle 等，1998 

LeD~＆ Dean． 1998 

Koomneef等 ．1998 

Koomneef等 ．1998 

＆ Dean． 1998 

＆ Dean， 1998 

＆ Dean， 1998 

＆ Dean， 1998 

k ＆ Dean， 1998 

Whltel~ 等 ，1993 

＆ Denn． 1998 

＆ Dean， 1998 

＆ Dean． 1998 

Z~ ,ta等 ，1992 

Sehait'er等 ．1998 

Levy
, 

Dean． 1998 

Jacobin等，1993 

Bradley等 ．1997 

B．an~ t等 ，1993 

雍伟束等 ．．2000 

雍伟东等 ．．2000 

雍伟东等 ，．2000 

雍伟东等．2000 

雍伟东等，．2000 

通过控制基因 APl的超表达导致转基因烟 草的花期 明显 提前 (华志明 ，1998)。将 

LFY基因与 CaMv35S启动子构建成表达载体转化菊花 ，跟正常植物相 比，转基 因植株中， 

有 3株分别提早 65、67、7O天开花 ，2株分别推迟 78、90天开花 (邵寒莉等 ，1999)。杨 

树正常开花需要 8一l0年，将拟南芥 L册 基 因转入杨树 中，6—7月个就开花 (Coupland， 

1995)。将 dP1基因用农杆菌转化矮牵牛，转基 因植株表现 出持续不断开花的特性 (安利 

忻等 ，2(301) 这些结果说明通过导入开花时间基因，有可能调控花卉的开花时间。 

4 延长花卉贮存期 

通常花卉生产地和消费地相距较远 ，鲜花必须具有较长货架期才能满足其商品性和顾 

客的需要。影响花卉观赏寿命的因素非常多，但 乙烯与花卉衰老的关系最直接，乙烯是一 

种内源衰老激素。花卉衰老最初的反应之一是 自动催化而产生乙烯。一方面是衰老过程产 

生乙烯 ，另一方面产生的乙烯又进一步促进衰老 ，最终导致花朵凋谢变质。各种花卉对乙 

烯都具有一定程度的敏感性 ，而香石竹、满天星、百合 、六出花、卡特兰等主要观赏花卉 
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对乙烯反应非常敏感。 

AG E 

—  promotion — > restraint control floral developmet 

_．促进 pmmet~ 一抑制 ~ -aJm ●控制花发育 ~ntzol flm,~er d d叩m 

图2 花发育基因之间的遗传模式 

Fig．2 Genetic model genes of n～ d d Ⅻ 【 

近几年来 ，对控制乙烯生物合成的基因和衰老过程中的基因进行 了较深入的研究。在 

乙烯生物合成过程中，最关键的酶是 ACC合成酶和 ACC氧化酶 在矮牵牛上发现授粉能 

诱导花合成乙烯而衰老 (Wang等，l992)。 目前 已从香石竹、天竺葵 、矮牵牛中克隆到 了 

这两个酶基 因。与早期从番 茄 中克 隆的有较 高 同源性 (Raghathama等，1991；Park等 ， 

1992)。wo0ds oIl等人和 Drop-等人研究了香石竹花瓣衰老 乙烯对基因表达的调控。乙烯合 

成酶的 nal~NA丰度与乙烯增加是一致的 (Woodson等，1988；Dorry等，1993)。 

有人将一个香石竹的乙烯台成酶基因 CAR~363反 向导人香石竹中，获得了衰老延缓 

的香石竹 (何小玲等 ，1998)。~Amhane等人将 ACC合成酶基因反向导人香石竹，转基因的 

香石竹比正常香石竹的观赏寿命延长两倍 (Anhane等，1995)。目前月季、百合、天竺葵、 

龙胆等已成功建立了与耐贮性有关的转化体系。 

5 问题与展望 

花卉基因工程的研究 已经较多，取得 了喜人的成就 ，但 目前主要涉及改 良花色和花 

型、调节开花期 、延长货架期等方面。有关观赏花卉的其它品质 ，如香味、大小、抗性等 

方面的研究难度很大，这些工作还处于起步阶段。如对香气的研究还只集 中在香精的化学 

分析上，花的香昧物质生物台成途径 中的酶和基因研究相对滞后 (Tanaka等 ，1998)。许 

多花卉如春兰、茉莉花等颜色单调 ，花小 ，但香味浓郁 而大多数鲜切花虽然颜色艳丽， 

花大 ，但缺少香味。通过分子生物学和遗传手段 ，首先弄清香味物质台成的关键酶，并克 

隆相关的基因，然后通过适宜的转化方法将香味基因导人其它花卉作物 中。培育出颜色艳 

丽 ，花大 ，花型好且具有香味的花卉是未来花卉基因技术育种的一项重要内容 。 

株型通常受激素和环境因子的调控 ，尤其赤霉素对花的高矮有重要的影响。Pel n． 

eschi等用农杆菌转化天竺葵，发现转化植株 牛儿醇和其它芳香族物质含量显著提高 ，植 
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株矮化 ，枝叶更繁茂 (Pellegrinesehi等 ，1994)。1995年 l-landa等将 ROL基因导人高原龙胆 

(Eustoraa)，使转基因植株矮小 (Handa等 ，1995)。 

抗病基因工 程已在棉花、水 稻等作物取得很大成 就，而在观赏植 物上 的研究较少。 

Marehant等用离子轰击法成功建立了月季抗黑斑病 的转化系 (narehallt等 ，1998)。有关花 

卉作物抗性的基因工程将是今后的重要方向之一 

花卉花期、花型和延长观赏寿命的研究虽然相对深人一些 ，关键酶和基因大多被克隆 

分离 ，但这方面的转基因花卉很少 ，重要原因之一是控制这些性状 的基因非常多 ，尤其花 

器官特征基因和开花时间基因互相影响 ，不易控制表达时间，今后这方面重要的研究内容 

之一是如何保证导人基因在适当的时问表达。 

我国野生花卉资源丰富 ，尤其是高山花卉非常具有特色，但由于适应性或存在某些不 

符台消费需求的性状的限制 ，目前大多尚难于商业化应用。同时高山花卉具有特异的基 因 

资源 (如抗病性、花色等)，通过基因工程手段提高高山花卉 的适应性、改 良高山花卉或 

者用高山花卉基因资源改 良现代花卉将具有非常重要的意义。 
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