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摘要: 植物中普遍存在生物钟系统, 使其能够感受外界环境中光强、温度等具有周期性的环境信号, 并通

过联锁反馈通路调节下游信号转导网络进而参与调控植物的营养生长、生殖生长、应对非生物胁迫、

代谢活动等生长代谢过程, 增强植物的环境适应性。本文综述了近年来生物钟调控植物生长代谢过程的

相关研究进展, 以期为今后有关生物钟组分在植物遗传改良上的研究提供理论参考。
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Abstract: The circadian clock system is widespread in plants, which enables it to sense periodic environ-
mental signals such as light intensity and temperature from the external environment. The circadian clock 
system can regulate downstream signal transduction networks through interlocking feedback loops to 
participate in the regulation of plant growth and metabolism processes such as vegetative growth, repro-
ductive growth, respond to abiotic stress and metabolic activities, and therefore the environmental suit-
ability of plants will be enhanced. This article summarizes the research progress of the circadian clock 
regulating plant growth and metabolism in recent years, hoping to provide a theoretical reference for future 
research on the circadian clock components in plant genetic improvement.
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地球自转使得昼夜更替不断进行, 导致一天

中不同时间存在温度、光照强度等环境因素差异。

在漫长的进化过程中, 植物已经进化出生物钟系

统来增强自身的环境适应性。生物钟赋予植物能

够根据所处的昼夜环境发生相应生理生化反应的

能力, 从而充分协调自身代谢稳态、抗逆反应以及
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生长等过程, 最终提高自身环境适应性(徐小冬等

2013; Harmer等2009)。
从单细胞生物到高等动植物中均已发现相应

生物钟组分及节律。在高等植物中, 有许多重要的

生物学过程受生物钟调控(Harmer等2000; Schaffer
等1998)。本文围绕生物钟系统综述了近年来有关

生物钟调控植物生长代谢过程的相关研究。

1  拟南芥(Arabidopsis thaliana)生物钟核心

振荡器的分子结构

生物钟系统是一种内源性的分子调控机制, 
它主要由信号输入途径、核心振荡器、信号输出

途径三部分构成, 其中维持生物钟核心功能的是

核心振荡器。经过长期研究, 生物钟核心振荡器已

经发展成为公认的多层级负反馈联锁调控模型(图
1)。核心振荡器主要分为核心反馈环、早间循环

和晚间循环。以模式植物拟南芥为例, 核心反馈环

的关键组成基因是具有部分功能冗余的Myb转录

因子CIRCADIAN-CLOCK-ASSOCIATED 1 (CCA1)
和 LATE ELONGATED HYPOCOTYL (LHY) (Wang
等1998; Mizoguchi等2002; Alabadí等2002; Matsu-
shika等2000)以及PSEUDO RESPONSE REGULA-
TOR (PRR)家族基因TIMING OF CAB 1 (TOC1), 它

在其他物种中的同源基因有时被称为PRR1 (Mat-
sushika等2000)。CCA1和LHY的表达高峰在黎明后, 
二者功能存在部分冗余, 而TOC1的表达在傍晚之

前达到高峰。CCA1/LHY能够与TOC1启动子中存

在的夜晚元件(evening element, EE)结合并抑制其

转录(Alabadı等2001)。而TOC1是诱导CCA1和LHY
表达所必需的(Alabadı等2002)。第二个循环是早

间循环(morning loop)。早间循环由CCA1/LHY和
PRR (PSEUDO RESPONSE REGULATOR) 基因家

族的PRR7、PRR9构成。CCA1和LHY与PRR7/9的
启动子结合并诱导其表达, 而PRR7和PRR9则会通

过与TOPLESS基因家族的成员互作, 结合组蛋白去

乙酰化酶HISTONE DEACETYLASE 6/19 (HDA6/19)
形成转录抑制复合体从而负调控CCA1和LHY的表

达(Farré等2005)。第三个循环是晚间循环(evening 
loop)。晚间循环由Myb类转录因子LUX与核蛋

白体ELF3 (EARLY FLOWERING3)、ELF4 (EARLY 
FLOWERING4)组成的EC复合体(evening complex) 
(Nusinow等2011)和TOC1构成(Adams等2015)。

2  生物钟调控拟南芥生长发育过程

植株种子在适宜的温度、光照等环境条件下

开始萌发。种子萌发过程中, 胚根分生组织细胞不

图1  拟南芥生物钟核心振荡器分子网络模型

Fig. 1  Molecular network model of Arabidopsis biological clock core oscillator
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断发生分裂和伸长, 使植株根部不断增长。胚芽顶

端细胞不断分裂, 生长发育为茎, 部分细胞分化形

成幼叶, 最终发育形成植株的叶片。植株生长至开

花结果之前, 这一段生长时期被称之为营养生长

阶段。有关生物钟对植物营养生长调控的研究主

要集中在模式植物拟南芥上, 例如对种子萌发、下

胚轴伸长等过程的调控(图2)。但是有关生物钟调

控植物根茎伸长生长、叶片发育等方面的研究尚

且较少。

2.1  生物钟调控拟南芥营养生长

2.1.1  生物钟调控种子休眠与萌发

Footitt等(2017)研究发现拟南芥生物钟核心振

荡器基因cca1的过表达品系在休眠诱导上的表现

与各自的野生型相比较有所不同。在拟南芥哥伦

比亚型(Col-0)背景中, 过表达的cca1品系在第一个

低温阶段比Col-0能够更快地诱导次生休眠, 并且

在25°C下仅4 d就完全休眠, 而在Col-0中需要7 d。
而在兰德伯格型(Ler)背景下, lhy过表达系种子在

第一低温阶段不能解除休眠, 故休眠程度高于Ler
野生型。

Zhang等(2007)通过构建节律基因cir1 (rve2)
突变体发现CIR1的组成型表达会影响种子在黑暗

中的萌发。他们发现cir1过表达系的种子萌发率

与CIR1的表达水平呈负相关。在完全黑暗中保存

6 d后, 四种cir1过表达品系的种子发芽率均低于

50%, 其中cir1-ox-10品系种子的萌发率最低, 仅有

10%左右, 而野生型种子的发芽率高达90%。进一

步研究发现 , 用红光和白光连续照射3 d可以使

cir1-ox种子的发芽率显著提高, 四个过表达品系的

发芽率都能达到90%以上。蓝光连续照射3 d也可

以在一定程度上提高这些种子的发芽率。而用远

红光连续照射3 d对过表达品系种子发芽率的提升

效果不明显。从而推测cir1的组成型表达可能影

响光敏色素B (phytochrome B, phyB)和/或隐花色

素(cryptochrome, Cry)调控的种子萌发过程。

2.1.2  生物钟调控下胚轴伸长

植物幼苗从土壤中伸出后, 为适应外界环境

而表现出具有节律性的生长。光周期是植物形态

建成和决定生长发育的关键环境因子。目前研究

认为, 光敏色素互作因子4 (PHYTOCHROME INTE- 
RACTING FACTOR 4, PIF4)、光敏色素互作因子5 
(PHYTOCHROME INTERACTING FACTOR 5, 
PIF5)能够整合光、激素和生物钟信号在光形态建

成的早期适当调控下胚轴生长(Niwa等2009)。

图2  植物生物钟调控网络模型

Fig. 2  Plant circadian clock regulation network model
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Niwa等(2009)研究发现, 拟南芥下胚轴的长度

一般与日长成反比。他们发现短日照条件(SD)对
于增强PIF4/PIF5在夜间的表达是必要的。换言之, 
长日照条件下的短夜期不足以打开夜间PIF4和
PIF5表达的生物钟门控。所以在一定的短日光周

期条件下拟南芥幼苗下胚轴的生长表现出稳定的

昼夜节律。

Nusinow等(2011)通过利用酵母双杂交体系和

酵母三杂交体系与免疫共沉淀技术发现ELF3能够

连接ELF4与LUX形成复合体, 被称为晚间复合体

(EC)。之后利用elf3、lux、elf4单突变体、双突变

体以及三突变体研究发现PIFs参与生物钟调控的

下胚轴伸长反应是由于EC在傍晚和前半夜的表达

量较高从而抑制PIF4和PIF5的表达, 而在后半夜

EC表达量下降导致PIF4/PIF5表达量上升从而促

进下胚轴伸长。

此外拟南芥PRR基因家族的5个成员PRR9、
PRR7、PRR5、PRR3和TOC1的蛋白产物含量在一

天中以2~3 h的时长为间隔从黎明到黄昏按照一

定间隔连续达到峰值(Matsushika等2000), Soy等
(2016)和Zhu等(2016)研究发现TOC1能够与PIFs发
生相互作用并抑制其转录活性从而负调控下胚轴

伸长。

2.2  生物钟调控拟南芥生殖生长

当植株的营养生长到达一定阶段后, 便开始

分化形成花芽, 之后开花、结果, 这个阶段即为植

物的生殖生长阶段。目前有关生物钟调控拟南芥

生殖生长的研究主要集中在调控拟南芥开花上(图
2), 而有关生物钟参与调控其其他生殖生长过程的

研究还较少。

2.2.1  生物钟调控开花过程

开花是植物生长发育过程中的一个重要阶段, 
是高等植物遗传与繁殖能力的体现, 在植物生长

发育与作物经济效益等方面具有重要意义。开花

过程包括成花诱导、成花决定、花的发端以及花

器官形成等阶段, 其中成花决定阶段标志着植物

成花的开始, 直接控制植物的开花时间。FLOW-
ERING LOCUS T (FT)是调控植物开花的关键基因

之一, 它能够整合光周期、春化和自主途径所感知

的信号并传递给下游的开花发育基因(Mouradov

等2002), 从而促进植株开花。植物生物钟主要通

过与FT之间的相互作用从而参与调控开花过程。

Constans (CO)是一种在长日照下加速开花的

基因。Kobayashi等(1999)研究发现, 该基因激活下

游基因LEAFY (LFY)。FT与LFY共同促进开花, 并
受到CO的正向调控。FT的丢失会导致开花延迟, 
而FT的过度表达会导致早熟开花。并且FT部分作

用于CO下游, 以与其同源基因TERMINAL FLOW-
ER1 (TFL1)拮抗的方式介导开花信号。

研究发现, 被认为可能是拟南芥生物钟晚间

循环组分的基因——GIGANTEA (GI)参与调控开

花。Anwer等(2020)研究发现ELF3和GI共同感知

光周期信号并传递至核心振荡器。他们通过elf3 
gi双突变体来研究它们在钟控生长上的遗传关系。

分析表明ELF3和GI对于同步内源性细胞机制与外

部环境信号是必不可少的。如果没有它们, 核心振

荡器将无法与外界环境的明暗周期同步。故在该

突变体中, 生物钟介导的光周期反应生长和发育

完全丧失。

除GI外, 生物钟基因PRR3/5/7/9也参与调控植

物开花。Hayama等 (2017)研究发现拟南芥prr5 
prr7 prr9突变植株表现出晚花表型。经研究发现, 
是由于PRRs能够在一天中的不同时间与CO相互

作用并促进其蛋白产物结合在FT启动子上从而诱

导FT表达, 进而调控开花。

赤霉素作为一种重要的植物激素, 通过调节

赤霉素信号途径中的抑制因子DELLA蛋白的含量

来调控拟南芥开花。赤霉素浓度提高后, DELLA
蛋白通过泛素化途径被降解, DELLA调控的相关

下游基因, 如FT、LFY等参与调控开花的基因的表

达由此发生变化。Yan等(2020)最新研究发现节律

基因fkf1突变体在开花过程中对外源GA的响应较

弱, 而FKF1过表达植株的开花过程对外源GA更加

敏感。随后发现fkf1突变体中GA信号关键抑制子

DELLA蛋白在长日照条件下的下午时段积累 , 
FKF1过表达植物中DELLA蛋白水平则降低, 说明

FKF1可能通过调控DELLA蛋白水平进而调控拟

南芥的开花时间。但研究发现FKF1突变并不影响

GA介导的DELLA蛋白降解过程。进一步研究

FKF1与DELLA蛋白的相互作用 , 发现FKF1与
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DELLA蛋白在细胞核中互作, 并能够促进DELLA
蛋白的泛素化降解。因此该研究认为FKF1可能介

导DELLA蛋白在长日照条件下的下午时段的降

解, 从而促进开花调节因子FT、SOC1和LFY的转

录表达, 进而促进植物开花。

3  生物钟调控拟南芥代谢过程

3.1  生物钟调控光合代谢

生物钟长期以来一直被认为影响植物初级同

化作用的各个方面, 如光合作用(Harmer等2009) 
(图2)。捕光叶绿素a/b结合蛋白基因(light-harvest-
ing chlorophyll a/b, CAB)编码叶绿素结合A/B蛋白

的途径在拟南芥中受到生物钟的调控。Millar等
(1991)研究发现在将拟南芥从明/暗周期培养转移

至恒定黑暗下, CAB2和CAB3基因表现出强烈的近

日节律。进行体外核连续转录实验表明在拟南芥

中CAB1和CAB2基因转录受到生物钟调控。

3.2  生物钟调控糖代谢

植物光合作用的一些产物通常是以淀粉的形

式贮存起来的, 从而维持夜间的新陈代谢及生长。

故淀粉在夜间的降解是调控拟南芥生长的一个关

键因素。

Graf等(2010)研究发现在拟南芥叶片中, 淀粉

在夜间的降解速率呈线性, 几乎所有的淀粉都会

在黎明前被耗尽。进一步研究发现当拟南芥在异

常日长条件下生长时(28或17 h日长), 无论实际的

黎明何时到来, 淀粉都会在上个黎明的24 h后耗尽, 
表现出一个近24 h的节律。进一步研究发现lhy/
cca1突变体在24 h内生长减慢是由于淀粉降解速

率不适当并由此引起夜间碳饥饿所致。表明淀粉

的降解具有昼夜节律并受到生物钟的调控。

Haydon等(2013)研究发现向生长培养基中加

入外源糖类可以缩短连续光照条件下生长的拟南

芥幼苗的生物钟基因表达周期。与外源糖的作用

相反, James等(2008)研究发现PRR7基因参与编码

CCA1的抑制子, 并且抑制光合作用会由于对PRR7
产生了去抑制从而延长表达周期。

3.3  生物钟调控矿物元素的吸收代谢

Haydon等(2011)研究发现氮磷硫的转运受生

物钟调控。Ho等(2009)和Fan等(2009)研究发现硝

酸盐和铵吸收蛋白编码基因的转录本在黎明前后

达到表达高峰, 而韧皮部装载硝酸盐基因的转录

本在黄昏后达到高峰, 从而在夜间驱动N从源到库

的移动。钙离子(Ca2+)是一种在植物中含量丰富的

营养离子, 约占叶片干重的3%。钙离子的移动依

赖于蒸腾流, 并以高浓度储存在液泡和质体中, 其
中很大一部分包含在细胞壁的果胶成分中。钙离

子也在细胞信号传递中扮演第二信使的角色, 参
与广泛的生理过程。

Johnson等(1995)研究发现胞质中游离钙离子

的浓度具有昼夜节律, 并且其相位会随着昼夜环

境信号的改变而发生变化。在将幼苗转移至恒定

黑暗后, 可观察到叶绿体钙离子浓度的昼夜节律

现象, 其内在分子机制目前仍不清楚。

钾离子(K+)是植物中含量最丰富的阳离子, 在
酶活化、膜运输和渗透调节中发挥作用。钾影响

植物生理生化反应的许多方面, 尤其是对水和溶

质通量的影响。Haydon等(2013)发现在拟南芥中, 
有几个K+转运基因的转录水平存在昼夜节律。

镁(Mg)在植物中有两个主要作用: 位于叶绿

素的叶绿素环中心和ATP的活性形式。这两个角

色都对光合作用至关重要, 因此叶绿体对镁离子

具有高需求, 特别是在光合作用期间。然而由于细

胞新陈代谢的能量需求在一天中会有变化, 镁的

动员及转运可能是必要的, 但是暂未发现生物钟

在调控镁转运中的作用。Hermans等(2010)研究发

现缺酶拟南芥的转录组图谱中生物钟基因的表达

发生变化, 在光/暗周期下缺镁植物的CCA1和LHY
的表达时间均有延迟。

4  拟南芥生物钟与非生物胁迫相互作用

植物生物钟能够显著调控其非生物胁迫应激

途径以提高植物对于非生物胁迫的耐受性。其中, 
有关拟南芥生物钟对冷、热、干旱、氧化等非生

物胁迫的应激调控机制研究的较为深入(图2)。
4.1  生物钟调控冷胁迫应激

在冷胁迫反应应答过程中, 植物暴露在低温

下会通过诱导CBF/DREB1基因(CREPEAT BIND-
ING FACTOR/DEHYDRATION RESPOSIVE ELE-
MENT BINDING)的表达进而促进COR等一系列基
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因的表达, 从而应答冷胁迫。研究发现生物钟参与

调控CBF以及某些CBF调节基因的表达。

Dong等(2011)进行遗传分析和利用芯片技术

发现在拟南芥中, CCA1/LHY正向调控CBF1/2/3的
节律性表达。cca1-11 lhy-21双突变株中, CBF1/2/3
的冷诱导表达明显减弱, CBF1和CBF3的节律性表

达基本丧失, CBF2的节律性表达虽未丧失但振幅

显著降低。此外, 冷调节基因COR15A、COR47和
COR78等3个CBF调节基因的生物钟调控和冷诱导

也大大减弱。表明CBF基因介导的冷胁迫应激受

到生物钟核心基因CCA1和LHY的调控。

Keily等(2013)研究发现 , 在 toc1突变体 toc1-
101中具有更高的CBF3表达, 随之而来的是对冷胁

迫的耐受性更强。进一步研究发现其内在的分子

机制是TOC1与CBF3启动子区域结合进而调控其

表达。

Nakamichi等(2009)使用Affymetrix ATH-1基因

芯片技术对拟南芥野生型和prr9-11 prr7-10 prr5-10
三重突变体(d975)的基因表达进行了比较研究。研

究发现, d975的“夜间基因”表达水平低于野生型, 
而“白天基因”的表达水平高于野生型, 而d975比
野生型植物具有更强的抗寒性。因此认为PRR5、
PRR7和PRR9可能作为CBF1、CBF2或CBF3的直

接负调控因子, 它们参与调控冷胁迫应激反应。

4.2  生物钟调控热胁迫应激

植物暴露在高温下会激活热休克反应途径并

引起热休克蛋白(heat shock protein, HSP)的合成。

热休克因子(heat shock factor, HSF)能诱导调节热

休克蛋白的合成。Mockler等(2007)研究发现拟南

芥中有21个HSF, 其中17个HSF的转录丰度具有节

律性特征。其中5个HSF能够在自由运行的恒光恒

温条件下进行节律性表达, 而16个则能够在光循

环或热循环下进行节律性表达。此外, HSF从早至

晚都有表达, 并且每隔4 h至少有一个HSF的表达

达到其峰值水平。

Blair等(2019)研究发现。在拟南芥中, HSFA2
和HSFA7b分别在清晨(zeitgeber time 1, ZT1)和中

午(ZT6)受到热胁迫的诱导表达并在下午受到的诱

导作用相对较高, HSFA3转录本丰度在下午的积累

比上午更高。HSFB1、HSFB2A和HSFB2B都是热

诱导的, 它们在下午的转录丰度较高, 而HSFC1基
因的表达在一天中的任何时间都受到热的抑制。

为了进一步确定植物生物钟对热胁迫反应的影响。

在2019年他们重点研究了拟南芥四个核心生物种

基因CCA1、LHY、PRR7和PRR9突变株在清晨(ZT1)
和中午(ZT6)分别暴露于高温(37°C)和中度寒冷

(10°C)后与野生型的基因差异表达情况。与清晨

相比, 中午的差异表达基因增加了约30%。在对热

胁迫有特异性反应的约3 000个差异表达基因中, 
有70%在ZT1或ZT6发生了反应, 即使是在两个时

间点都会表达的约1 400个基因中, 也观察到了不

同时间点上转录水平的差异。而在不同的突变体

中发现约有2%的基因对温度胁迫表现出不同的反

应, 他们发现CCA1/LHY对植物白天的热应激调控

作用比PRR7/PRR9更显著。

4.3  冷、热胁迫反馈调节生物钟

在一定的温度范围内, 温度的改变不会影响

生物钟基因的表达, 然而超过该温度范围后, 当植

物暴露在极端温度下时则会改变其表达。

Chow等(2014)研究发现, 白天的冷胁迫会降

低拟南芥生物钟基因的周期振幅, 并会抑制或破

坏输出基因的周期。冷信号是通过CBF调控LUX
的表达进而被整合到生物钟中的, 在这个过程中

CBF1与LUX启动子中的CRT基序结合, CBF1的过

表达导致LUX的上调, 进而改变其他生物钟基因如

PRR9、CCA1、LHY等的转录丰度。

此外Cao等(2005)研究发现, GI受冷胁迫诱导, 
并且通过不依赖于CBF的途径正向调节耐寒性。

通过研究gi功能缺失突变体gi-3, 发现相对于野生

型, 该突变体植株对冷胁迫表现出更高的敏感性。

除此之外, Seo等(2012)研究发现, 选择性剪接

是将低温信号传输至生物钟的另一种方式, 低温

抑制CCA1的选择性剪接, 从而减少CCA1-β的产

生, 它是一种参与DNA结合的N端缺少MYB基序

的cca1剪接突变体, CCA1-β是CCA1-α和LHY的转

录活性抑制剂。CCA1-α的组成性表达诱导CBF基
因的表达从而增强冷驯化过程中的耐寒性, 因此, 
抑制CCA1的选择性剪接对于提高拟南芥的耐寒性

是必需的。

Blair等(2019)研究发现CCA1、PRR7、PRR9
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在受到热应激时, 其转录本丰度增加, 并且在一天

中的特定时间[上午(ZT1)或下午(ZT6)]诱导作用更

强。相反, 通常被认为与CCA1具有功能冗余作用

的LHY在热胁迫下转录丰度降低, 表明热胁迫也能

够反馈调节生物钟。

4.4  生物钟调控氧化胁迫应激

植物在进行光合作用和呼吸作用等有氧代谢

过程中会产生氧(O2)的有毒副产物, 例如单线态氧、

超氧阴离子、过氧化氢和羟自由基。它们被统称

为活性氧(reactive oxygen species, ROS)。一旦植

物体内活性氧的产生不受控制, 植物就会因为细

胞氧化还原状态的失衡而遭受氧化应激, 并最终

导致细胞凋亡(Apel等2004)。因此, 植物已经进化

出酶和非酶的活性氧清除机制, 以保持体内活性

氧处于正常水平。

氧化应激反应通路的激活和维持需要很高的

能量。经研究发现(Covington等2008; Legnaioli等
2009), 生物钟调节氧化应激可以最大程度地缓解

氧化压力, 并最大程度地减少能量的浪费。由于

ROS可以在胁迫下作为重要的第二信使, 所以为增

加植物的环境适应性, ROS的稳态与日常的明暗周

期相协调是有利的(D’Autréaux等2007)。经研究发

现, 在拟南芥中, ROS相关基因的表达以及相关产

物的积累具有明显的周期性, 并且代谢ROS的相关

酶系的表达也具有周期性。同时, 在拟南芥cca1/
lhy功能缺失突变体(cca1-1/lhy-11)中观察到, ROS
产物及其相关基因的表达发生显著表达差异。证

明植物生物钟能够显著调节植物的氧化代谢过程。

然而两者之间具体的生物学联系还正在研究中。

4.5  生物钟调控干旱胁迫应激

Nakamichi等(2016)通过构建功能类似于prr5
功能缺失突变体的prr5-VP植株发现prr5显著影响

植株的抗旱性, 由于植株大小偶尔会影响植株抗

旱性, 故他们在试验时选用了大小相似的prr5-VP
植株和野生型植株, 对21日龄的植株进行缺水处

理16 d后发现, prr5-VP植株的存活率显著高于野

生型植株。

植物激素脱落酸(abscisic acid, ABA)能够通过

调控植物叶片衰老、促使植物重新分配体内水分

养分, 从而提高作物抗旱性。Caldeira等(2014)研

究发现LHY驱动ABA的节律性积累, 保证植物激

素的积累在植物叶片水分亏缺最严重的黄昏时期

达到峰值。

Adams等(2018)研究发现LHY直接抑制ABA
生物合成途径限速酶9-顺式-环氧类胡萝卜素二加

氧酶的表达。LHY过表达植株在干旱胁迫下有着

更低的ABA水平。在功能缺失突变体中, 其ABA
积累节律也发生了变化。LHY还可以结合ABA信

号通路中许多组分的启动子, 表明其有可能参与

调控激素的一些下游响应。此外, Legnaioli等(2009)
研究发现TOC1能够与ABA相关基因(Abar/CHLH/
GUN5)的启动子相结合并控制其节律性表达。

5  生物钟基因在农艺上的研究与应用

近几十年来, 研究人员以模式植物拟南芥入手, 
正在对水稻(Oryza sativa)、大豆(Glycine max)、大

麦(Hordeum vulgare)等主要农作物的生物钟基因进

行充分挖掘与分析, 相关研究也正在逐步开展。

水稻是主要的粮食作物之一, 全球约一半人

口以大米为主食。生物钟调控水稻生长发育的研

究正在全面进行, 以期进一步促进水稻产量。抽穗

期标志着农作物由营养生长阶段转向生殖生长阶

段, 此阶段营养生长和生殖生长并进。这是决定农

作物产量的关键时期。Zhu等(2018)之前已经研究

证明一种含有C3HC4环状结构域的E3泛素连接

酶——HAF1对于精准调控水稻抽穗日期和在短日

照条件下进行正常的光周期反应是必不可少的。

在最新研究中他们发现水稻生物钟基因OsELF3是
HAF1在体外和体内泛素化的直接底物, 而HAF1
又是维持光周期下OsELF3的节律性表达所必须的。

他们发现在长日照条件下由于OsELF3与HAF1互
作区域内的一个氨基酸变异(L558S)会导致haf1 
oself3双突变体的抽穗时间晚于oself3突变体植株, 
表明生物钟参与调控水稻抽穗时间。水稻在抽穗

后, 一个穗子顶端最先抽出, 穗子顶端枝梗上的颖

花先开花, 然后伴随穗子的抽出自上而下, 依次开

花。Hayama等(2017)研究发现GI在水稻中的同源

基因OSGI发生突变会降低水稻对光周期的敏感

性, 导致水稻在短日照(SD)和长日照(LD)条件下分

别在萌发后91和103 d开花。除了抽穗外, 分蘖也
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是影响水稻产量的一个重要因素。Wang等(2020)
研究发现水稻OsTB1、D14、OsSPL14基因作用于

OsCCA1下游。OsCCA1通过正向调控它们的表达

从而抑制分蘖生长。下调或过表达OsCCA1会分

别增加或减少分蘖数, 然而调控OsPRR1的表达会

导致不同的效果

在另一种重要的作物大豆中, Li等(2020)最新

研究发现在大豆中GmPRR3b是一个主要的花期调

控基因。基因表达谱分析表明, GmPRR3b (H6)表
现出节律性和光周期依赖性的表达。过表达Gm-
PRR3b (H6)增加了主茎节数和产量, 而利用CRIS-
PR/Cas9技术敲除GmPRR3b (H6)则延缓了生长和

花期转换。非生物胁迫也是影响大豆产量的一个

重要因素, Wang等(2020)研究发现拟南芥生物钟核

心基因CCA1/LHY在大豆中的同源基因GmLHYs
负调控大豆抗旱性。四个GmLHYs基因的表达

均受干旱诱导, Gmlhys四重突变体的抗旱性显著

增强, 转录组分析表明, GmLHYs通过调控ABA信

号途径从而调控大豆抗旱。

大麦是世界上最古老的种植作物之一, 具有

食用、饲用、酿造、药用等多种用途。目前有关

生物钟对大麦生长发育的调控还知之甚少。Gier- 
czik等(2017)根据系统发育需要, 将大麦基因组中

的CBF基因分成了三个亚族 , 分别是HvCBF1、
HvCBF3和HvCBF4。他们发现只有HvCBF4家族

成员的表达具有昼夜节律, 但具体的分子机制仍

不清楚。Ford等(2016)研究发现当大麦受到高温

刺激后, CCA1和PRR73的表达水平迅速降低, 而GI
和PRR59的表达水平迅速升高, 但在elf3突变体中

未发现这种现象, 表明它们对温度的响应可能是

由ELF3介导的。

将生物钟调控植物生长发育过程的研究应用

至作物生产上, 将有利于为作物分子育种与提高

作物产量提供新的理论依据与思考。

6  讨论与展望

植物生长在不断变化的环境中, 在漫长的进

化过程中形成了精密的调控网络。生物钟就是漫

长进化过程中的产物之一。植物通过感受光信号

与温度信号并传导至生物钟振荡器, 从而在经过

一系列反应后调控植物的生长代谢过程。

植物生物钟的内在分子机制较为复杂, 并且植

物生物钟与植物生长过程、代谢活动、抗逆反应等

许多反应途径相互作用。近几十年来, 以模式植物

拟南芥入手, 已经在水稻、大豆、玉米、小麦等作

物上进行了有关植物生物钟调控网络的广泛研究。

但是有关植物生物钟与其他生物学过程之间相互作

用的具体分子机制还有待进一步探索。

此外, 已有许多研究表明不同生物钟基因的

转基因植株, 在生长代谢过程中相较于野生型植

株表现得更加出色, 为植物育种提供了新的思路。

对植物生物钟调控生长代谢方面进行深入研究, 
并将理论与实际应用相结合, 可以为作物高效生

产, 农业可持续发展提供新的理论依据。
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